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RESUME

L'¢tude d'une centaine de crines du dipnecuste Scaumenacia curta
(Whiteaves) a permis de mettre en ¢évidence des patrons de variations intra-
spécifiques. Ces variations s’organisent selon les catégories suivantes : (1)
changements de proportions, (2) concurrence spatiale (mineure et majeure),
(3) plasticité duns le patron des lignes de fosserres, (4) fusion, et {5) présence
d'os anamestiques. Le parcours des lignes de fosseties moyennes et posté-
rieuses ainsi que la fusion de croissance des os de la série latérale (os Ly 2 N)
sont les deux caracteres qualitacifs les plus variables, Les fusions entre les élé-
ments osseux d'une méme série (séric médiane et latérale) sont fréquents et se
produisent surtour sur le parcours des canaux sensoriels profonds. 1.'¢ude
des statistiques bidimensionnelles et 1'analyse des composantes principales
ont permis d'identificr des variations de forme reliées 2 la taille (allométtie) et
des fluctuations de la symérrie bilatérale des os de la série médiane. Les
patrons de variation crinienne de Scaumenacia sont comparés a ceux d'autres
taxa.

ABSTRACT

The study of ¢.100 skulls of the dipnoan Scaumenacia curta (Whiteaves)
allows to evaluate patterns of intraspecific variation. The different types of
intraspecific variation in the skull roof of Scaumenacia could be classified
into the following categories: (1) change of proportions, (2) spatial comperi-
tion (minor and major), (3) plasticiry in the patern of pit-lines, {4) fusion,
and (5) presence of anamestic bones. Trajectories of the middle and posterior
pit-lines as well as the fusion among bones of the lateral serics {(bones L; ro
N) are the two most variable qualitative features. Fusions ameng elements
belonging to a longitudinal seties (median and lateral series) ate morte fre-
quent than those in adjacent series, and occur principally along the trajectory
of the main sensory canals. Bivariate staristics and principal component ana-
lysis were used to identify shape variation related o size (allometry) and fluc-
tuating bilaceral asymmetry among bones of the mesial series. Cranial
patterns of variation of Scaumenacia are compated with those of other taxa.
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INTRODUCTION

De tous les vertébrés fossiles, les dipneustes
(Osteichthyes, Sarcopterygii) sont peut-étre ceux
qui suscitent le plus de controverses quant 2 leur
morphologie (par ex. Watson 1926 1 Goodrich
1925, 1930 ; Forster-Cooper 1937 ; Jawvik
1968 ; Jollic 1973, 1981) et leur position phylo-
génétique au sein des Osteichihyes (par ex. Jarvik
1980 ; Rosen ¢t 4l 1981 ; Schulwze 1981, 1987 ¢
Maisey 1986 ; Ahlberg 1991 ; Cloudier 1990 :
Cloutier & Ahlberg 1996). Jusqu'au début des
années 1980, aucune homologic au sens strict
navait éeé déduite pour les os formant le toit cri-
nien des dipneustes. Cependant, la découverte de
Diabolepis speratis (Chang & Yu 1984) a apporté
cerraines informations relatives aux homologies
de la région occipitale du toit crinien de ce
groupe (Ahlberg 1991 : Cloutier & Ahlberg
1996).

La variation morphologique des dipneustes fos-
siles a déja été notde (Westoll 1949 ; Long 1992 ;
Cloutier 1996), mais peu d'auteurs I'ont érudiée
en déuil (Vorob'eva & Minikh 1968 ; Kemp
1977 1 Cloutier 1991 ; Cloutier ot 2l 1993). 1l
est généralement admis que le toic crinien des
dipneustes présente une « grande » variabilité
intraspécifique (Westoll 1949 ;5 Long 1992). Ceci
amena cereains auteurs {voir Lehman 1966) i
qualifier le roit cranien des dipneustes paléo-
zoiques de « mosaique » ou de « marqueterie d'os
dermiques ». Ces termes reflérent plus une difi-
culté d’interpeétacion de la part des auteurs que
la complexité de 'arrangement des os. Jarvik
(1980) adopre une attitude plus racionnelle en
mentionnant que ceraines parties du coit erd-
nien sonr vartables tandis que d’autres parties
sont plus stables, tels les oy mésiaux.

Selon Westoll (1949), les cranes des genres
Dipterus et Scarimenacia sont trés variables. Afin
de quantifier er de décerminer la variation de
l'arrangemient des os du toit crinien, la présente
érude a pour objer 'espéce frasnienne de
Scaumenaria curta, Le nombre des spécimens dis-
ponibles a permis d'analyser la variation a laide
de méthodes statistiques. Jusqu'ici, peu d'auteurs
navaient encore mis a profit, dans I'étude des
dipncustes, la possibilité de décomposer la varia-
tion de tout un ensemble de caractéres morpho-
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mértriques & I'aide de la méthode des compo-
santes principales (Jolicoeur & Mosimann 1960 ;
Jolicoeur 1963a, b).

Bicn qu'il ne soit pas possible de déterminer les
causes de la variation chez une espce fossile, cer-
tains mécanismes de la variation, déterminés
chez des organismes vivants peuvent ére extra-
polés chez les formes fossiles (Graham-Smith
1978). Spicgelman (1945), Devillers (1965) et
Corsin (1968) ont démoneré que les ébauches
osseuses dy criine d'espéees actyielles de poissons
et d'amphibiens sc concurrencent du point de
vue spatial. Ainsi F'organogénese et la croissance
d'un ensemhle d'es dermiques peuvent érre
considérées en termes de concurrence physiolo-
gique (v compétition ») entre plusieurs ébauches
pour un territoire osseux. Cette concurrence se
ferait pour l'utilisation d'un méme subscrat ou de
matéricl cellulaire, érant donné que l'approvi-
sionnement est limité (Corsin 1968 ; Devillers &
Corsin 1968). Par I'observation de la forme des
os et & I'aide des méthodes statistiques, certaines
déformations osscuses du toit crinien provoqudes
par le mécanisme de concurrence spariale sont
décrites chez S. curia.

La présente érude vise quawre objecrifs
principaux : (1) décrire la morphologie du roit
crinien de Scawmenacia curea ; (2) mettre en évi-
dence les différents types de variations morpho-
logiques er morphomérriques du roit cranien de
S. curta ; (3) comparer les patrons de variation
mis en évidence chez Scaumenacia avec ceux
observés er décrits chez d'autres espéces dévo-
niennes 3 et (4) réviser les hypothéses sur la posi-
tion phylogénérique de S. cwrta proposée par
Bertmar {1968), Thomson & Camphbell (1971),
Miles (1977), Marshall (1987), Campbell &
Barwick (1990), et Schultze & Marshall (1993).
Cer article est une version modifiée du mémoire
de Mastert of Science de I'auteur, réalis¢ en 1984
a I'Université de Montréal sous la dircction des
professeurs Pierre Jolicceur et Paul Pirlot.

CADRE GEOLOGIQUE
Le matériel d'érude provient de la Formation

d’Escuminae (Dévonien supérieur, Frasnien
moyen ; Cloutier ez a/. sous presse}. Cette forma-
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tion affleure en quatre endroits précis 4
Miguasha, sur la rive nord de la riviére
Restigouche, entre les lots municipaux 1852 195
er 203 a 216 de Nouvelie, comté de
Bonaventure, Québec (Fig. 1). Les spécimcens
proviennent de différents niveaux seracigra-
phiques de fa Formation d'Fscuminac ; Cloutier
et al. (sous presse) mentionnent la présence de
Scaumenacia encre les couches 8 et 390 de la for-
marion. La position stratigraphique précise n'est
connue que pour quelques spécimens de cerre
¢rude, entre autres prés d'une trenraine de spéci-
mens conservés en trois dimensions de S, curta
provenant de la couche 356 situde dans le chenal
(Hesse & Sawh 1992). soit ehviron quatfc-vingt-
quinze métres au-dessus du lit de base de la
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Formation d’Escuminac (la puissance totale de la
formation érant de cent dix-neuf merres).

La période de temps couverte par la Formarion
d'Escuminac demeure inconnue, bien que cer-
raines données (1) palynologiques, (2) sédimen-
wlogiques et (3) paléoéeologiques suggerent que
la durée a éié relativement faible, voire de Pordre
de un ou deux millions d"années. Aucune donnée
absoluc n'est disponible jusqu'a ce jour qui per-
meterait de déduire Hige exact de la formation.

1. La Formation « Escuminac ne couvre qu'un
seul assemblage de miospores (Zone « BJ-BM »
de Richardson & McGregor 1986 ; Cloutier ez
al. sous presse).

2. Selon Bayer & McGhee (1989, tabl, 2), le
Frasnien a unc durée de neuf millions d'années

Quai de

Painte

Baie des Chaleurs

1 km
—_—

Fia. 1. — A, carte géolagique de ia Formation d'Escuminac (d'aprés Hesse & Sawh 1992) ; B, empiacement de Miguasha sur une

carte générale de fa cote atlantique de i'Amérique du Nord.
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(372 4 363 millions d'années). Des données sur
le taux de sédimenration au Frasnien dans érac
de New York, Frarts-Unis (Bayer & McGhee
1989, fig. 1) nous indiquent un taux d'environ
45 m par million d’années ; ainsi. postalant un
tavx de sédimentation comparable, en milieu
marin cotier, 'épaisseur de la Formation
d’Escuminac donne une valenr d'environ
2,6 millions d"années.

3. Tant les espéces réparties dans toute la forma-
tion (Escuominaspis laticeps, Bothriolepis canadensis,
S. curta, Ensthenopteron foordi, Holopiychivs jar-
viki) que celles limitées 4 cerrains niveaux (Hone-
lacanthus concinnus, Chetrolepts canadensis) ne
présentent pas de changement morphologique
apparent entre la base et le sommet de by Farmarion
d’Escuminac. L'assemblage Scaumenacia —
Eusthenoptéron — Buthriolepis — Eseuminaspis est
conservé tout au long de la formation (Clourier ¢z
al. sous presse ; Parent & Cloutier 1996). 1l est peu
probable qu’un tel assemblage écolngique puisse
persister sur une longue durde et de surcroit sans
changement morphologique apparent.

Ainsi le matériel constitue-e-il vraisemblablement
on échantillon aléatoire (¢f. Parent & Cloutier
1996) provenant d'une seule population locale.

MATERIEL

Plus de mille quatre cents spécimens de I'espece
Scaumenacia curta (Whiteaves 1881) ont été
épertoriés dang les collecrions américaines, cana-
diennes et européennes (Parem & Cloutier
1996 ; Cloutier ¢ al. sous presse). Le crine érait
préservé cn presque totalité sur environ cent spé-
cimens et cinquante-deux ont pu étre mesurés,
Les spécimens érudiés sont conservés dans les
musées et institutions suivants :

AMNH : American Muscum of Nauwral History,
New York, Frats-Unis (AMNH 5912, 7677, 9845,
11569, 11570, 11571, 11572, 11573, 11575, 11576,
11580, 38-71-12810).

BMNH : The Natural History Museum, London,
England (BMNH P.5486, P.60496, 1.60497,
P.60498, P.60540).

EMNH : Field Museum of Natural History, Chicago,
Etats-Unis (FMNH 6244).
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LTC : Laborawire Teilhard de Chardin, département
des Sciences de la Teree, Université du &uél)cc a
Moneréal, Monteéal, Canada (LTC 17, 19, 146).

MHNM : Musée d'Histoire vaturelle de Miguasha,
Parc de Miguasha, Miguasha, Canada (MHNM 04-
02, 04-03, 04-06, 04-11, 04-18, 04-24, 04-28, 04-34,
04-41, 04-43, 04-46, 04-63, 04-64, 04-6G7, 04-12-74,
04-116, 04-125, 04-155, 04-171, 432, 442, 445,
461).

NMC : Canadian Museum of Nature, Ottawa,
Canada (NMC 4326h. 4421, 4422, 8698) ;

RM : Redpath Museum, Universitd McGill,
Montréal, Canada (RM 14772h).

RMS.G : Royal Museums of Scodland, Edinburgh,
Scotland (RMS.G 1887.20.10, 1897.51.174),

ULQ : Musée de Géologie, département de Géologie,
Universigé Laval, Sainre-Foy, Canada (ULQ 4, 15, 69,
232,256, 845, 907, 1069, 1423, 7503).

ABREVIATIONS

A-Z, 1-9 os dermiques du crine ;

clp canal de la ligne profonde ;

co.5p. concurrence spatiale ;

cs COmn1iSSUrC suPratcmporalc H

S0 canal supraorbitaire ;

f.part. fusion partielle ;

laf ligne aniéricure de fossettes ;

Imf ligne moyenne de fossettes ;

Ipf ligne postérieure de fossetees ;

Op opercule §

os an, 05 anamestique ;

otiq segmcnt otique du canal supra-
orbitaire ¢

Pa pariétal ;

Pp postpariétal ;

{type 1b) variation des lignes de fossettes du
type 1b;

+ fusion.

METHODES

CARACTERES MORPHOME (RIQUES

La plupart des trente caractéres morphomé-
triques du roit crinien ont éé définis comme des
distances lindaires entre deux points dintersec-
tion de sutares (Fig. 2). Ces points d'intersection
correspondent généralement au poine de ren-
contre de trois os adjacents. A cause de I'érat
variable de la préservation des spécimens, les
caracteres nont pu érre tous mesurds dans tous
les cas. Les mesures wnt éié prises seulement sur
les spécimens peu déformés, dont le toir cranien
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possédait au moins quatre os de la série médiane.
Voici la liste des rrente et un caractéres morpho-
logiques mesurés sur les spécimens de
Scanmenacia curta (Fig. 2), ainsi que leurs cffec-
tifs respecuifs :

0. Longueur rotale de I'individu entre la marge
antérieure des os E et 'extrémité postéieure de
la nageoire caudale ; N = 93,

1. Longueur maximale de I'os B ; N = 50.

2. Largeur maximale de l'os B ; N = 50.

3. Largeur postéricure de I'os B : N = 50,

4, Largeur de 'os B au niveau de la suture des
pariéraux et postpari¢raux : N = 50.

5. Largeur antéricure de ['os B au niveau de la
suture entre les os C et les pariétaux ; N = 50.

6. Longueur latérale gauche de I'os B ; N = 49.

7. Longueur latérale droite de Pos B ; N = 51.

8. Distance entre la pointe antéricure de I'os B et
le niveau postérieur des lignes antéricures de fos-
settes 3 N = 36.

9. Longueur médianc de l'os C gauche ; N = 47.
10. Longueur médiane de 'os C droit ; N = 47.
11. Longueur latérale de I'os C gauche prise
entre la suture pariétal-os B et la suture série

Scaumenacia curta du Dévonien supérieur du Québec

latérale-os E i N = 44.

12. Longucut latérale de I'os C droit prise entre
la suture pariétal-os B et la suture série latérale-
os E; N = 45.

13. Largeur maximale de la paire d'os C; N = 42,
14. Largeur de l'os C gauche au niveau de la
suture entre le pariéral et la série latérale s N = 45.
15. Lacgeur de T'os C droit au niveau de fa suture
entre le pariétal et la séric latérale ; N = 47.

16. Largeur antérieure de l'os C gauche s N = 41.
17. Largeur antérienre de Los C droir s N = 45.
18. Largeur antérieure de la paire d’os C; N = 40.
19. Longueur médiane de I'os E gauche ; N = 31.
20. Longueur médiane de l'os E droit ; N = 32,
21. Latgeur postérieure du postpariétal gauche ;
N = 41.

22. Largeur postérieure du postpariétal droit ;
N = 40.

23. Longucur latérale du postpariéral gauche ;
N =39.

24. Longueur latérale du postpariétal droit ; N = 39.
25. Longueur de la suture entre le pariéral et le
postpariétal gauches ; N = 41,

26. Longueur de la suture entre le pariétal et le

FiG. 2. — Caractéres morphométrigues du toit cranien de Scaumenacia curta (Whiteaves). A, mesures de langueur. B, mesures de

largeur. Voir le texte pour 'explication des mesures.
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postpariétal droits ; N = 45.

27. Largeur antérieure du pariéral gauche entre
les sutures des os C-B et des ps X-1L, N = 38.
28. Largeur antérieure du pariéual droit entre les
sutures des os C-B et des os X-1,, s N = 42.

29. Longueur latérale du pariétal gauche entre les
sutures des os Y -postpariétal et des os C-L;j ;
N = 35.

30. Longueur latérale du pariétal droit entre les
sutures des os Y,-postpariétal et des os C-L, ;
N = 43.

METHODES STATISTIQUES

Les toits criniens mesurés (N = 52) éraient
presque tous incomplets, 4 exception de dix spé-
cimens. Voulant écudier les diverses sources de
variation, jai prétéré winclure que les spécimens
possédant toutes les dimensions requises dans
une analyse donnée plutér que d'estimer les
variables manquantes. Ainsi, selon 1'éat de pré-
servation des spécimens, des sous-échanullons
ont été formé& en fonerion du nombre de spéci-
mens possédant tous les caractéres morphomé-
triques requis. Leftectf disponible sera spécifié
dans le cas de chaque analyse ou de chaque dia-
gramme de dispersion.

Les variables X 1-30 ont été rransformées en
logarithmes décimaux Y, atin de repdre les distri-
butions normales et tel qu'indiqué par Jolicoeur
(1963a), la transformarion logarithmique pré-
sente plusieurs propnetes optlmnlcs pour les
étude.s dc Pfopﬂru()nh er de LrOleﬂlICC.

Toutes les ellipses d'équiprobabilité ont été tra-
cées 4 partir des vecteurs moyens, des matrices de
covariance des échantillons étudiés et de la distri-
bution du T* de Hotelling au seuil de significa-
tion o = 0,05.

Dans le cadre de notre ¢tude, 'analyse des com-
posantes principales (Mortison 1976) a servi 4
déterminer ct a quantifier les diverses sources de
la variarion biométrique (Jolicoeur & Mosimann
1960 ; Joliceeur 19634, b). Les analyses des com-
posantes principales ont éé effectudes i partir
des matrices de covariance des écliantillons, ces
matrices ayant ¢té calculées 2 partir des variables
transformées en logarithmes pous des ensembles
de six variables ou moins. Des ensembles de six
variables ou moins ont été choisis patce que les
résultats étaient plus faciles 2 interpréter biologi-
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quement que ceux des analyses utilisant un plus
grand nombre de variables.

Croissance relative
La croissance a éié érudiée a I'aide de méthodes
bidimensionnelles et multidimensionnelles. Un
premict examen graphique a permis de représen-
ter rapidenient les couples de variables logarith-
mique$ qui étaient sujets 4 une relation
d’allométrie. 1l sagit de tracer une droite d'iso-
métrie de pente 1 passant par e point milieu (Yi,
Yj) du nuage de dispersion des logarithmes,
Péchantillon étant circonscrit par une ellipse
d’équiprobahilité (95 %). Si la droite d'isométrie
coupe 'ellipse obliquement, ceci suggére qu'il y a
une relation alloméirique entre les deux
variables. Pour détecter I'aflométrie bidimension-
nelle, j"ai calculé les intervalles de confiance des
pentes de trois droites d'estimation pour les
variables transformées en logarithmes, selon la
méthode de joluccul & Heusner (1971) (1) la
droite d'estimation d¢ Pordonnde 3 partir de
I"abscisse = (2) I'axé majeur des deux vatiables ; et
(3) la droiwe d'estimation de 'abscisse & partir de
I'ardonnée, Si les trois intervilles de confiance
couvrent la valeur hypothétique 1 (isométrie),
I'hypothése disoméerie (Ha) doir éue acceptée
(Jolicceur & @eusner 1971). Lallométric muliidi-
mensionnelle a éé déteerée en comparant un vec-
teur hypothérique d'isométrie au vecteur des
cosinus directeurs de P'axe majeur obrenu par
'analyse des composantes principales sur la ma-
trice de covariance des données transformées en
logarithmes, tel que proposé par Jolicceur (196343, ¢).

Symétrie hilatérale

La syméerie bilatérale de S. curra a éié érudiée a
Paide des méthodes graphiques bidimension-
nelles, des coefticients de corrélation et de 'ana-
lyse des composantes principales tels qu'utilisés

par Jolicoeur (1963b).

DEFINITIONS DE CERTAINS TERMES
MORPHOLOGIQUES

Voici la définition de certains termes qui seront
utilisés lors des descriptions morphologiques
ainsi que lors de la discussion.

GEODIVERSITAS - 1997 - 19 (1)



CENTRE DE CROISSANCE

Le rerme « centre de croissance » est utilisé pour
désigner I'endroit ot l'ossification d'un os a
débuté au cours de l'eibryogenése. Ce terme
peut préter 3 confusion puisque la formation du
tissu osseux, au cours de la croissance, se fair,
non pas au « centre de croissance », mais plutér
aux sutures, qui sont les lieux actifs de la crois-
sance périphérique des as (Prirchard er al. 1956).

CONCURRENCE SPATIALE,

Ilexpression « concurrence spatiale » sera utilisée
pour désigner la relation occasionnellement
observable entre l'agrandissement d'un os ct la
diminution de scs voisins. Uexpression « concur-
rence spatiale » est employée de préférence 4
« compétition territoriale » parce que ceree der-
nitre expression aurait une connotation écolo-
gique qui ne serait pas nécessairement justifiable
au niveau cellulaire.

La concurrence spatiale chez un fossile se tecon-
nait lorsqu'un os a débordé de son territoire nor-
mal et s'est infiltré marginalement dans le
territoire d’un os adjacent.

CROISSANCE

Par définition, la croissance fait référence 4 une
augmentation de la wille (Henderson er al,
1963). Selon Schulrze (1984), les fossiles ne per-
mectent pas I'étude de la croissance proprement
dite, sauf s'tl peut étre démontré qu'une série de
spécimens de tailles différentes provient d'un
courr intervalle de remps ct qu'elle appartient &
une seule espece. Le terme « croissance » est utili-
sé ici en référence i une séric de spécimens fos-
siles de tailles différentes provenant d’une seule
espece et d'une méme localitd ; cette différence
de caille st inrerprétée comme étant le résulrat
de la croissance.

FUSION

Le nombre d’os dermiques peut diminuer soit
par fusion, soit par perte. Ces termes onf une
définition rigoureuse relative & lontogénie mais
moins précise en ce qui concerne la phiylogénie
(Jardine 1969 ; Pacterson 1977). Selon Jardine
(1969) et Miles (1977), (1) une information
ontogénétique compléte est requise alin de dis-
tinguer une perte d’une fusion ontogénérique et
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(2) une infarmation phylogénétique compléte cst
requise afin de discerner une perte d'une fusion
phylogénétique. Selon Patterson (1977), deux os
ne peuvent fusionner durant l'ontogentse que s
leurs centres de croissance coincident, alors que
deux os ne peuvent fusionner duranc la phyloge-
nése que si leurs centres d’ossification coincident
4 la suite d’un rapprochement progressif tésultane
d’ontogeneses successives.

Des déux types de fusion dermique dérerminés
par Beltan (1962), soit la fusion embryologique
et la fusion de croissance, scule la seconde peut
éire identifiée abjectivement sur un fossile. La
fusion de croissance se reconnait lorsqu'un élé-
ment osscux posséde au moins deux centres de
croissance (White 1965) et que son contour cor-
respond approximativement au contour conjoint
des os impliqués dans cetre fusion. La position
des centres de crojssance est alars semblable 2
celle des os non tusionnés. Selon Devillers &
Corsin (1968), la fusion de croissance serait cau-
sée par un accroissement d'affinité entre deux vs.
La fusien embryologique ct cerraines concur-
rences spatiales peuvent étre confondues. Ces
derniers processus se caractérisent par la présence
d’un seul centre d'ossification. En théorie, duns
la fusion embryolagique, le centre de croissunce
de I'os occupera une position intermédiaire 4
celles quloceuperaient les centres de croissance de
chacun des os non fusionnés, tandis que la posi-
tion du centre de croissance de I'os entrant en
concuirrence pour un territoire adjacent demeure
inchangée.

Os ANAMESTIQUES

Les « os anamestiques » sont des éléments osseux
surnuméraircs de formes variables mais générale-
ment de raille plus importante que les os intrasu-
turaux incorporés entre les os réguliers
(Henderson e al. 1963 : 27 3 Westoll 1936 :
166), Cependant, nombre d'auteurs udilisent ce
terme pour définir rous les os n'étant pas wraver-
sés par des canaux sensosiels ou ne servant pas de
SUPPOI( POUr un scgmenl de Ces canaux senso-
ricls. On parle d’os anamestiques principalement
dans le cas du criine des poissons ; chez les verte-
brés supérieurs, des structures similaires sont
nommées « 0§ wormiens » ou « ossa triquetrit »

(Gray 1977).
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TaBLeau 1, — Diftérentes terminologies des os du toit eranien des dipneustes. Linterprétation de Goodrich {1925) est basée sur I'anatomie de Dipterus valenciennesi, Scaumenacia
curta, Sagenodus Sp. et Clenodus sp. , les interprétations de Romer (1936), Westoll (1949) et Miles (1977} se tondent sur une comparaison de plusieurs espéces ; Forster-Cooper
(1937) et White (1965) se londent sur Dipterus valericiennesi ; Thomsan & Campbelt {1971) fondent leur interprétation de la joue sur Dipnorhynchus sussmilchi, et sur une compa-
raison de plusieurs especes dévoniennes pour le loit crinien | Kruplna (1987) sur Andrayevichthys epitomus ; Ahiberg (1991) sur le tolt crinien de Diabolepis speratus et
Dipnorhynchus sussmilchi, el de Griphognathus pour ce qui a trait & la jous : Cloutier (1990) sur une comparaison de plusleurs espéces. Le symboie = + - indigue une fusion suppo-

sée.

R E LT} |

Os Goodrich Watson Romer Forster- Westoll White Lehman Thomson Miles Krupina Ahlberg Cloutier
(1925) (1926) {1936) Cooper (1949) (1965) (1966) & Campbell (1977) (1987) {1991) (1990)
937) (1971)
E Frontal Nasal B-4 E E E Postrostralg + E E Postrostral E E
Fromtal megiam
D Interfrontal Interfrontal  A-2 D D D Frorital central D D Pineal bones
o Parietal Frontal B-3 C C C Frontal médian, C C Frontal medial
B Dermal supra- Parietal + A-1 B B B Parnétal central B B Parietal central B B
occipitat Postparietal
A Interparietal  A-0 A A A Exirascapulaire A A Median Median
median extrascapular  extrascapular
Pariétal Intertemporal  Iniertemporal B-2 J J1 J Parietal latéraly J Parietal laterals Parietal Parietal
Postpariétal Postparietal Tabular + B-1 | | 12 Pariétal latéralp + | [ Parietal lateraly Postparietal Postparietal
Supratemporal Extrascapulalre latéraly
H G scale H
e} Marginal C 0] s} Nasal 01,02 Tectal
Ny Marginal C N N N Nasal N N Nasal Supraorbital
Mo Prefrontal Marginal C M M M Frontal latérz M M Nasal Supraorbital
Ly, ‘.2 Marginal Marginal C-5 L L1,L2  L1,L2 Frontal latéral L1, L2 L Nasalt, 2 + Nasal Supraorbital
oulL Frontal laterals (L1, L2)
K Postirontal Postfrontal  C-4 K K K Frontal fatéral K K Dermosphenoticumy Nasal
X Postfrontal ? Postorbital C-3 X X X Dermosphénotique X X Dermosphenoticumy Intertemporal  Intertemporal
Yq Supratemporal Squamosal  C-2 Y Y2 Y1 Dermoptérotique Y1 Y1 Dermoptetoticum Supratemporal Supratemporal
antérleur
Yo Tabulare CA1 Y1 Y2 Dermoptérotique Y2 Y2 Extrascapular Tabular Tabular
postérieur lateral
z X H H z Extrascapulaire z z Lateral Lateral
latéralo extrascapular  extrascapular
1a Lateral 1C 1 Os infraorbital 4 1c  Lacrimaly
rostral
1b 1 1A +1B 12 Os infraorbitalp 1 1a+1b Lacrimals Lacrimal Lacrimal
2 Supraorbital D 2 2 2 Supraorbito-lectal 2 2 Supraorbital Tectal
3 Postorbital D 3 3 3 Sousorbital 3 3 Supraorbitalp Supraorbital 3
4 4 4 4 Postorbital 4 4 Supraorbitaly Postorbital Postorbital
5 5 5 5 Os infraorbitals 5 5 Postorbital Jugal Jugal
6 6 6 6 Os intraoroitaly 6 6 Lacrimal Jugal
7 7 7 7 Os inlraorbitalg 7 7 Lacrimalg Lacrimal Lacrimal
8 8 8 8 Os préoperculaire, 8 8 Squamosal Squamosal
9a-e 9 9 9 Os pré:operculairesy, 9 9a Preopercutar  Preopereular
9b-e 9 9 9 Os préoperculaires,., 9 9b-e Preoperculo-  9b-e
submandibular
10 10 10 10 Quadratajugal 10, 11 10 Quadraiojugal  Quadratojugat




QS INTRASUTURAUX

Les « os intrasuturaux v sont de trés petits élé-
ments dermiques variables, localisés dans la suture
entre deux os normaux adjacents (Beltan 1962).

GENERALITES SUR LE TOIT CRANIEN
DES DIPNOI

Plusieurs auteurs (Watson & Day 1916 ; Watson
& Gill 1923 ; Romer 1936 ;5 Holmgren &
Stensié 1936 ; Forster-Cooper 1937 ; Westoll
1949 ; Lehman 1966 ; Thomson & Campbell
1971 ; Miles 1977 ; Jarvik 1980 ; Camphell &
Barwick 19823, b, 1984) ont contribué a la
connaissance générale de la morphologie cra-
nienne des dipneustes, De ces travaux, il ressort
que plusicurs caractéres craniens rerrouvés chez
les dipneustes sont uniques A ce groupe (Schultze
& Campbeli 1987).

Un des problemes relatifs 4 ce groupe est li¢ au
fait que chez les formes primitives, tels les
Uranolophus, Dipnarhynchus, Speonesydrion, le
toit crinien présente un patron mésomérique
relativement diftérenr de celui retrouvé chez les
formes primitives des autres groupes
d'Osreichrhyes, principalement daus la partie
antérieure du toit crinien, 3 'exception de
Youngolepis. Frant donné que le patron cranien
differe (en terme de relations topographiques
entre les éléments osseux et sensoriels) entre les
formes primitives de dipneustes et les formes pri-
mitives d'actinoptérygiens et des représentants
des autres groupes de sarcoptérygiens, il est diffi-
cile de reconnaitre les caracteres homologues
pour ce qui a trait aux os dermiques formant le
toit cranien et la joue.

Certains auteurs. dont Warson (1926), Goodrich
(1925, 1930), Holmgren & Stensié (1936) et
Lehman (1959, 1966) ont tenté d'appliquer aux
dipneustes |2 nomenclature crinienne utilisée
pour la majotité des ostéichthyens et des étra-
podes. Cependant, les homologies au sens strict
font I'objer de controverses (Lehman 1975 5
Jarvik 1960, 1980 ; Jollie 1981 ; Maisey 1986 ;
Schultze 1987 ; Schultze & Camphell 1987).
Devant la difficulté de démontrer les homolo-
gies, Romer (1936) et Forster-Cooper (1937)

proposérent chacun un systeme de nomenclature
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alphanumérigue. Par la suite, Westoll (1949),
White (1965), Jarvik {1968), Thomson &
Campbell (1971) et Campbell & Barwick
(19824) apporterent certaines modifications aux
nomenclatures déji existantes. Le tableau 3 cua-
blit la correspondance des terminologies propo-
sées par divers auteurs ¢n cc qui concerne plus
parriculierement Scaumenacia curta. Récemment,
Ahlberg (1991) ¢t Cloutier & Ahlberg (19906)
proposerent une séric d'homologies pour la
majorité des os du toit crinien et de la joue
(Tableau 1).

La nomenclacure utilisée pour les os craniens est
principalement celle de Forster-Cooper (1937)
avec les modificarions apportées par Cloutier &
Ahlberg (1996). On admet généralement que le
toit cranien (Fig. 3A) est constitué de trois sérics
antéro-postéricures d'os et d’une série d'extrasca-
pulaires dont le nombre et Farrangement varient
selon les esptces. La série médiane comprend les
os [ E (pairs), D, C (pairs) cc B ; latéralement
aux os C et B se trouvent le pari¢wl (os-] selon'la
terminologie de Forster-Cooper 1937
‘Tablean 1) et le postpariéeal (os | selon la termi-
nologie de Forster-Cooper 1937). La partie anté-
rieure de la série latérale comprend une série d'os
variables, soient les os Q, BN, M, Let K le
terme L sapplique généralement & deux os (L, et
L,). La pariie postorbitaire de la séric latérale
comprend T'os X et les deux os Y (Y, et Yy). La
série supraorbitaite comiprend les os 2 et 3. la
série extrascapulaire comprend les os A, H, et Z ;
I'os A est homologue A I'extrascapulaire médian
d’avtces groupes dessarcoprérygiens. Schulize
(1969) et Thomson & Campbell (1971) ont
défini la topographie générale de chacun de ces
os. Toutefois, il est important de noter que chez
les formes primitives telles Diabolepis,
Usanolophus, Dipnorhynchius ev Speonesydrion, les
os E sont non différenciés de la mosaique ros-
trale, plusieurs os D peuvent érre présents, et les
postpariétaux sont incorporés entre les os B et A,

SYSTEMATIQUE PALEONTOLOGIQUE
OSTEICHTHYES Huxley, 1880

SARCOPTERYGII Romer, 1955
RHIPIDISTIA Cope, 1887
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AKINETIA Gardiner, 1984
DIPNOIFORMES Cloutier /7 Schultze, 1992
DIPNOI Miiller, 1844

Famille PHANEROPLEURIDAE Huxley, 1861

DIAGNOSE. — Dipneusre avee de larges os B, Cet E.
Os D généralement absent. Ligne moyennc de fossettes
présente sur ['os B. Longucur de la deuxieme nageoire
dorsale égale 3 plus du quant de la longueur totale de
Fanimal. Ecailles et os dermiques sans cosmine,

Genre Scaumenacia Traquair, 1893

ESPECE TYPE. — Scaumendcia curta (Whiteaves
1881) ; Frasnien moyen, Formation d'Escuminac,
Miguasha, Québec, Canada.

DuaGNosE, — Hauredr ma<imale du enrps d’environ
le sixieme de la longueur totale. Premitre pageoire
dorsale peu élevée, avane une hattetr maximale dun
huitieme 3 un sepuéme de sa longueur e qui s'insére
au niveau du quarritme supraneural. Absence de
radiaux ossifids associés avec ki premitre nageoire dor-
sale. Premigre nageoire dorsale coreespondant 3 16 %
de la longueur tarale de I'animal © deuxiéme nageoire
dorsale 3 30 % de la longueur tatale. Deuxieme
nageoire ayant une hauteur maximale correspandant
aux deux niers de la hauteur du corps.

Scaumenacia curta (Whiteaves, 1881)

DiaGNosE. — Voir celle du genre.

DESCRIPTTION

Whiteaves (1887 : 108) a décrit le roit crinien de
S, eurta comme érant formé de plusieurs plaques
polygonales plus ou moins allongées longitudina-
lement, similaires i celles retrouvées chez
Dipterys. Par la suite, le wit crinien a éié illustré
par quelques auteurs : Jaekel (1890, 1927),
Eastman (1908), Hussakol (1912), Patten
(1912), Goodrich (1925, 1930), Weitzel (1927),
Holmgren & Stensio (1936), Romer (1936,
1966), Stensid (1947), Westoll (1949), Jarvik
(1968, 1980), Graham-Smith (1978). Rosen ez
al. (1981), Clouder (1996 ; Fig. 3) ; mais peu de
ces derniers ont décrit la morphologie des os.
Toutefois, [c systéme sensoriel excerne a écé
considéré plus explicicement par Stensié (1947),
Westoll (1949), Jarvik (1968), Thomson &
Campbell (1971), Graham-Smith (1978) et
Cloutier (1996).
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Selon Goodrich (1909), l'arrangement des os du
crine de S. cureg est le plus représentatif du
groupe des dipneustes. Malgré certe affirmacion,
la morphologic détaillée du crine de S. curta
demeure peu connue hormis le travail de
Cloutier (1996).

Dans la litrérarure, chacune des reconstitutions
proposées correspond a un spécimen en particulier,
qui ne représente pas I'ensemble de I'espece. Jackel
(1927) avair méme nommé un genre
« Canadipterus », 3 partir d'un spécimen exception-
nel de S, curta qui présentait certaines variations

morphologiques (Westoll 1949 : Cloutier 19906).

Les os du toit crinicn

La forme, la topographic et cerrains caractéres
descriptifs seront donnés pour chacun des os des
séries médiane et latérale. La plupart des os du
toit cranien de S. curra &ant des os 4 canaux
(Fig. 3A), je décrirai premicrement la position
dCS canaux sens(‘)riels Pal" rappor[ i Iﬂ t()pogra—
phie crinienne et, deuxiemement, les caractéris-
tiques morphologiques de ces canaux.

Le sysiéme de la ligne lacérale du toir crinien de
S. curta comprend cing canaux @ (1) le canal
supraorbirairc dans la série latérale, (2) le canal
infraorbitaire, principalement sur la joue, (3) la
commissure supratemporale dans la région posté-
rieure du crine, (4) le canal otique ct (5) un seg-
ment de la ligne du corps dans I'os Z. On
distingue wois lighes de fossettes : la ligne anté-
rieure, la ligne moyenne et la ligne postérieure
(Fig. 3A).

La série médiane. Llle couvre environ les deux
tiers de la superficie totale du it crinien chez
Scaumenacia. 1 s'agit donc de la principale com-
posante du toil crinien de cetre espéce. Chacun
des os mésiaux occupe un terriroire relativernent
grand par rapport 2 ceux des oy criniens des
aurfes séries. Los H escabsent chez S. curta,

Les os L sont de forme trapézaidale, environ trois
fois plus longs que larges en moyenne, et plus
larges antérieurement que posréricurement. Le
centre de croissance de U'os E se sicue un peu pos-
téricurement au point central de I'axe médian de
l'os. La marge antérieure de ces os esr légerement
courbée vers le bas et ondulée lacéralement. La
partie descendante, 4 ['avant des os E, est plus
mince que les autres os du crine.
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Los D est absent, coneraitement aux indications
de Whiteaves (1887, pl. X, 2b), qui illustra un
¢lément osseux entre la paire d'os E et la paire
d’os C (NMC 4421). Seul le spécimen RMS.G
1887.20.10 possede un os D) (Fig. 4 ; Clourtier
1996).

Les deux os C sont de forme approximativement

rrapézoidale et environ 1,6 fois plus longs que

larges. Leur centre de croissance est situé entre la
moitié et le tiers postérieur de la longueur de l'os

sur son axe médian. Pour un spécimen de taille

moyenne, les os C ont une dimension i peu prés
égale aux os E.

Los B, médian, esr de forme hepragonale et rela-
tivement constante, et ce contrairemcnt aux
observations faites par Romer (1936) qui men-
tionne que cet élément est de forme variable.
Chaque facette de I'os B correspond i une suture
avec un os adjacent : américurement, il est bordé
par la paire d'os C, latéralement par les pariéraux
et postpariétaux, et postéricurement par 'os A.
Lextrémité antéricure de 'os B se prolonge en
pointe, s logeant enrre la paire d'os C. La sur-
face de I'os B est parcourue par les lignes de fos-
settes antéricures et moyennes droites et
gauches ; la face interne est caractérisée par une
créte antéro-postérieure médiane cc une série de
crétes radiaires. Le cenrre de croissance se localise
au centre géométrique de cet vs. Cet élément
osseux est le plus large du toit cranien.

L'os A, aussi médian, qui possede une marge pos-

Scaumenacia curta du Dévonien supérieur du Québec

téricute arrondie, partage une suture principale
avec 'os B et deux sutures antéro-latérales avec
les postpariétaux ; la commissure supracemporale
traverse 1'os A transversalement. Qurre ces carac-
téres généraux, il n'y a que peu d'informations
relatives 3 l'os A, dtant donné qu'il nest que trés
rarement préservé (par ex. BMNH P.6788,
Fig. SA : BMNF P.5486, Fig. 3B). Westoll
(1949) artribua ceree faible fréquence de préser-
vation au fait que cer og est mince ¢t moins vssi-
fi¢ chez Scaumienacia que chez d'autres genres, tel
Diprerus.

Le pari¢ral, qui porte une partie de la ligne ancé-
rieure de fossertes, est entouré latéralement par
les os Ly, X et Y}, mésialement par les os C et B,
et postérieurement par le postparictal. Sa taille
est comparable  celle du postparictal.

Lc postpariétal cst caracténisé en surface par les
lignes. de fossertes moyenne et postéricure et les
pores du canal sensoricl de la commissure supra-
temporale ; le canal de cette commissure est logé
en profondeur dans 1'os. Westoll (1949 : 144,
fig. GE) illustra un os triangulaire postérieur au
postpariétal droit, mais cette structure n'est pas
un os indépendant 5 il sagit du processus posté-
rieur duw postpari¢tal (Fig. 3). Cc processus est
semi-circulaire et posséde une surface crénelde
radiairement,

La série latérale. Les os de la série latérale sont
traversés par les canaux sensoriels supraorbirtaire
et otique ct un segment de la ligne du corps.

Fic. 3. — Reconstitulion du crine de Scaumenacia curta (Whiteaves) ; d'aprés Cloutier (1896). A, vue dorsale du crane. B, vue laté-
rale du crane. Les dimensions des os de la série médiane (E, C. B, parlétaux et postpariétaus), de I'opercule et de l'orbite ont été
calculées a partir des valeurs moyennes de I'échantillon. Le parcours des canaux céphaliques dorsaux et latéraux correspond & une

disposition dite « normale » de symétrie.

GEODIVERSITAS + 1997 » 18 (1}

71



Cloutier R.

FiG. 4. — Scaumenacia curta (Whiteaves) ; vue interne du toit
cranien du specimen RMS.G 1887.20.10. A noter la présence
de l'os D, Echells : 5 mm.

Cette série montre des pores sensoriels en surface
et une créte longitudinale sur la face interne
(Fig. 4).

Selon Thomson & Campbell (1971), Westoll
(1949) se serait basé uniquement sur la topogra-
phie pour nommer les os antérieurs a I'os X et
érablir ainsi son systeme complexe de fusions. La
difficuleé d’érablir une rerminologie adéquate
pour ces vs résulte de leur grande variabilité
intraspécifique et interspécifique (forme, nombre
et position).

Los O, I'élément osscux le plus antérieur de la
série latérale, est limité médialement par ['os E et
latéralement par les os 2 et la, L'os N est bordé
médialement seulement par 'os E et latéralement
par l'os 2, alors que I'os M est limité médiale-
ment par l'os E et la partie antéricure de 'os C.
Los L; est bordé mésialement par 'os C et latéra-
lement par l'os 2 et par la partie antérieure de
I'os 3. Los L est bordé par les os L, C, le parié-
tal, les os X et 3. Le terme L, a éeé choisi de pré-
férence au terme K utilisé par plusicuts auteurs,
l'os K ¢rant défini par Schulize (1969) et
Thomson & Campbell (1971) comme érant l'os
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porrant l'extrémité antérieure de la ligne ané-
rieure de fossette,

Los X (« KX » de Schultze 1969, 1977) est situé
entre le pariéeal, les o5 Yy, 4, 3 et L. Les canaux
supraorbitaire et infraorbitaire se joignent dans
cet us. La ligne antérieure de fossertes se termine
en surface de V'os X, prés de la suture partagée
avec ['os 3. Schuleze (1969, 1977) déerit 'os KX
comme érant I'os qui porte I'extrémité antétieure
de la ligne antérieure de fossettes ainsi que la
bifurcation des canaux supraorbitire ¢t infraor-
bitaire. Il mentionne qu'il s'agit plutdér d'une
appellation topologique qui n'implique pas un
concept d’homologie.

Los Yy, environ deux fois plus long que large, est
incurvé latéralement vers la joue. La bordute
antérodorsale de I'opercule vient s'accoler sur la
marge latérale concave de 'os Y,. Aucun des spé-
cimens étudiés n'a fourni d'informarion supplé-
mentaire sur ce que Jarvik (1980) identifia
comme unc échancrure spiraculaire (v spiracular
notel? ) sur Vos Yy (« X » de cet autcur). Los Y,
est limité mésialement par le postpariéral et
recoit la Jigne moyenne de fosscttes, La marge
postéricure de I'os Y, est oblique & cause d'un
recouyrement par I'os Z.

LCos 7. qui termine postéricurchient la série laté-
rale, est généralement plus grand que l'os Y; et sa
marge postérieure est arrondie, La commissure
supratemporale délimite sur cer os la fin du canal
otique et le débur de la ligne du corps (Fig. 4).
Selon Jarvik (1968, 1980), la série latérale se ter-
minerait par tin 0§ « Zp » portant un segment de
la ligne du corps. Cet élément n'a été observé sur
aucun des spécimens. Tel qu'illuseré par Jarvik,
l'os « Zp » accuperait une position relativement
loignée de la marge postérieure du dermocrine
er vraisemblablement du neurocrane, Ansi, cet
o0s seraic uniquement rattaché au crine par une
suturc érroite avee 'os 7. De plus, la forme de la
marge postérieure de Fos 7 ne suggére pas qu'il y
ait un os postérieur. A cause de 'ensemble de ces
obsetvations, I'existence de l'os « Zp » est dou-
teuse.

Le parcours des canaux sensoriels. Le parcours
des canaux céphaliques dorsaux est illustré sur la
figure 3A. Les canaux de la ligne latérale passent
en profondeur dans les os dermiques du ¢réne.
Une créte marque le trajet des canaux sur la face
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Fia. 5. — Scaumenacia curta (Whiteaves), Partie pastérieure du
loit cranien montrant le parcours de |a commissure supratempg-
rale sur les posipanélaux et l'extrascapulalre median (os A). A,
spécimen BMNH P.6788 | la commissure supralemporale passe
exclusivemen! dans l'extrascapulaire median. B, specimen
BMNH P.5486 ; 1a commissure supraiemporale passe a la fois
dans l'extrascapulaite médian el dans I'os B, Les trajectolres de
la commissure supratemporale et du segment otique du canal
supraorbitaire sony déduites de la pasition des pores des
canaux sensofiels & 1a surfaco des os. Echellss : 5 mm.

interne des os, ct, 3 partir de ces canaux, des
canaux secondaires ramifiés vu non arreignent la
surface de l'os et communiquent avee le milieu
environnant par des pores sensoriels (Fig. SA, B).
Ces pores, situés au-dessus des centres de crois-
sance des os, sont circulaires et deviennent de
plus en plus ovoides lorsquiils occupent une posi-
tion latérale plus périphérique par rapport aux
centres de croissance (Fig. 6A, B).

Le nombre ct la posirion des pores sur un os
varient d'un individu a Vauere. Toulcfols, de
nouvelles données sur le patron des canaux sen-
sotiels d'Andreyevichthys montrent que la trajec-
toire de ces canaux secondaires est relativement
constante d'un individu 4 Fauwe pour un os
donné (obs. pers.). De fagon générale, pour un
méme os, les individus de grande taille ont plus
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de pores que les individus de petite taille. Si l'an
compare 'anatomic de §. rurta i celle des
Osteichthyes primicifs actuels, les neuromastes,
groupés ou non, absents chez les fossiles, éaient
probablement logés 4 la base des renflements
dans les canaux sensoriels annelés. La base des
canaux est pesforée par des canalicules. Ces cana-
licules devaient loger les ramifications nerveuses
reliant les canaus sensoriels aux divers rameaux
latéraux des nerfs crinicns.

Les tignes de fossettes du toir crinien passent sur
la surface des os, Le plancher des lignes de fos-
settes présente des seuils séparant des ensembles
de 3 3 6 pores canaliculaires (Fig. 5A). Les neuro-
mastes se situgient probablement dans le sillou
en auge des lignes, au-dessus des pores canalicu-
laires.

1. Le canal supraorbitaire : une série de pores a
été observée sur la marge antérieure des os E du
spécimen ULQ 69. En raison de leur position
antérieure sur le crine, de leur proximicé avec les
pares sensoriels du canal supraorbitaire er de Ja
possibilité d'un arrangement rectiligne pour cer-
tains de ces pores, cing hypothéses dinterpréra-
tioh sont ici proposées. Ces pores peavent ainsi
correspondre : (1) soit a ceux d’une ligne de fos-
settes commencant le canal supraorhitaire ;
(2) soir 3 ceux d'une commissure rostrale ;3 (3)
soit 3 ceux du canal supraorbitaire ; (4) soic aux
pores des ampoules mécanoréeeptives (Bemis &
Northeutr 1992) ; (5) soit aux pores de vaisseaux
sanguins. Cependant, il est possible que les pores
présents puissent etre interprérés a la lumiere
d'une cambinaison de ces hypotheses.

Le canal supraorbitaire a son origine sur 'os O et
traverse les éléments de la série latérale jusqu'a la
ramification du canal infraorbitaire sur l'os X.

Le parcours du canal supraorbiraire est intime-
ment 1ié¢ aux cenrres de croissance des élémencs
osscux qui le supportent (Graham-Smich 1978),
méme si, 4 ['occasion, ces territoires présentent
des anomalies. Ainsi le spécimen de S, curta
(AMNH 11570) (Fig, 6A), dessiné par Westoll
(1949 : 144, fig. 6h) et redessiné A partir de cette
illustration par Thamson & Campbell (1971 :
37. fig. 11), montre que le trajet gauche du canal
supraorbitaire tel qu'illuseeé est erroné puisqu'il
passe non pas du « M + Ly v au « Ly + K» de
Westoll, mais dans 1'élément considéré comme
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Fia. 6. — A, Scaumenacia curta (Whiteaves). AMNH 11570 (ancien numéro AMNH 38-71-12803) * paire stéréoscopigue de la vue
latérale gauche du toit cranien montrant la série d'os latérale. Echelle : 1 cm. B, Scaumenacia curta (Whiteaves). AMNH 11570 :
exemple de concurrence entre les os Ly, L, et M {détail de A). A noter la position des pores sensoriels a la surface des os. Echelle :
3 mm. C, Scaumenacia curta (Whiteaves). MHNM 04-12-74 : vue |atérale gauche du toil cranien montrant un os anamestique

(x 0,77).
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anamestique par cet awreur. Le canal parcourt les
os Ly, L, et M (Fig, 6A, B).

2. Le canal infraovbitaire : circulanc principale-
ment sur la joue, il débure dans I'os X, a partir
du canal supraorbitaire et se dirige vers la région
sous-orbitaire de la joue (Fig. 3B). Une descrip-
tion détaillée du parcours du canal infraorbitaire
se trouve dans les travaux de Stensit (1947) et de
Cloutier (1996).

Un court canal bifurque du canal infraoebicaire 4
partir de 'os 4 pour se terminer environ aux
deux tiers de la longueur de l'os 3 (Fig. 3B).
Tandis que Stensid (1947 = 138-139) décrit ce
court canal camme étane un large 1ube pouvant
étre une partie vestigiale de la ligne profonde
(« prafundus line »), Thomson & Camphell
(1971) l'interprétent comme tne coucte branche
du canal infraorbitaire. Chez Amia calva (Bctino-
pterygii), le rtameaun postorbicaire du canal
infraorbicaire (Allis 1889) accupe une position
similaire au court canal retrouvé chez 8. curta et
certaines autres especes de Dipnoi. Je proposc
d’utiliser le terme de ligne profonde afin de
conserver un¢ homogénéiré de nomenclature au
sein des ghathostomes {Northcure 1989).

Le canal préopercutaire bifurque du canal
infraorbicaire dans 'os 8 et se dirige vers la marge
postérieure de la joue puis vers fa michoire infé-
rieure (Fig. 3B ; Clontier 1996).

3. Le canal otique : il érablit la connexion entre
le canal supraotbitaire et la partie céphalique de
la ligne du corps. Ce canal traverse les os X, Y,
Y, et il s¢ termine sur I'os Z, a la bifuccation ol
se joint la commissure supratemporale.

4. La commissure suptatemporale : clle relie les
deux branches latérales des canaux supraorbi-
taires er des lignes du corps. Le trajet de la com-
missure supra(cmporalc, soit les  os
Z-postpariétal-A-postpariéial-Z, a éeé érudié par
Stensid (1947), Wescoll (1949), Jarvik (1968,
1980), Thomson & Campbell (1971), Graliam-
Smich (1978) et Clauder (1996). Le canal de la
commissure supratemporale sarque légérement
vers le centre de croissance du postpatiéral, mais

passc postéricuremenr aux lignes de fosseues

moyennes et posrérieures (Fig. SA-B). Sur cer-
rains individus {par ex. BMNH P5486
(Fig. 5B) + BMNH 160497 (Fig. 7A-B, D)], le

canal de la commissure supratemporale passe
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dans les angles latéro-postérieurs de 'os B avant
de pénétrer dans l'os A, s'il le pénetre.

5. La ligne du corps : le segment céphalique de la
lighe du corps est présent dans l'os Z. La ligne
lacérale du corps se poursuic dans les écailles
jusqu'ats labe de la.nageoire caudale.

6. Les lighes de fossectes : Graham-Smich (1978)
a montié la reladon entre le rajet des lignes de
fossettes et les centres de croissance des os pour
différentes espéces de gnathostomes, dont
S. eurta.

Les différents parcours des lignes de fossettes
seront décrits ci-dessous mais il est & noter que
les trajets sont plus ou moins variables d'un indi-
vidu 3 l'autre, Ainsi la ligne antérieure de fos-
settes [(« anterior partion of posterior pit-line » de
Jarvik (1968, 1930) ; « pir-line groove sitwated
superficially ro the blindly ending rube » de Stensio
(1947 < 139)] débute au centre de I'os B puis se
dirige antéro-latéralement jusque sur l'os X, tra-
versant le pariéeal (Figs SA-B, GA, 7B). La ligne
moyenné de fossertes commence postéricurement
4 la ligne antérieure prés du plan de syméurie sur
l'os B e clle circule postéro-fatéralement jusqu'a
l'os Vs (Fig. 5A), Cette ligne s'incurve sur le post-
pariéral, passant au-dessus du ceucre de crois-
sance de cet os. Les homologues bilatéraux des
lignes ancéricures et moyennes ne sont que trés
rarement on contact (voir Fig. 5A-B). La ligne
postéricure de fossetres [« posterior partion af pos-
terior pit-fine » de Jarvik (1968, 1980)| débute en
muyenne au-dessus du centre de croissance du
postpariétal, posiéricurement i L ligre moyenne,
et se dirige vers le milieu de la inarge postéricure
de cet os sans woutetois atreindre. La ligne pos-
téricure s termine au-dessus ou un pei posté-
ricurenient @ la commissure supratemporale.
Généralement, les lighes de fosserres traversent
deux os adjacenrs au point milicu des lignes de
sutures de ces os,

DESCRIPTION DES VARIATIONS

VARIATIONS MORPHOLOGIQUES DES O$

La morphologie des os du roit cranien de S. curta
varie légérement d'un spécimen a l'autre.
Certains des spécimens érudiés montrent des
variations caractéristiques qu'il est possible de
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décrire, telles, la présence d'os surnuméraires, la
fusion de certains os, la concurrence spatialc
cntre éléments adjacents et la variation dans le
parcours des canatix sensoriels.

Os surnumésaires

Chez les dipneustes fossiles, deux types d’os sur-
numéraires s¢ rencontrent fréquemment « il s'agit
des os anamestiques (Westoll 1936) et des os
intrasuturaus (Jarvik 1950 ; Beltan 1962).

Parmi les spécimens examinés, seul le¢ spécimen
MHNM 04-12-74 (Fig. GC) présente tun os ana-
mestique. Cet os cst siué entre les 0s 2 et 3, et
les os Ly ct M de gauche. Tontefots, aucun des
spécimens observés au cours de [a présente érude
ne possédait d’os intrasutural. Les os variables de
la série latérale partant une partie du canal
supraorbitaire n'ont pas ¢té considérés comme
anamestiques, Tontefors, Romer (1936 : 249,
tig. 3b) illustra un crine ot il identifia deux
« extra-elements v : I'os inclus entre I'os C ex le
pariétal semble étre effectivement un os anames-
tique, mais le sccond élémenr que Romer consi-
déra comme un os anamestique est en réalicé l'os
Li. Westall (1949 - 144, fig. 6¢ 1 Fig. 7C) repré-
senta un os anamestique situé latéralement A 'os
identifié comme érant Pos « Q+N+M+L, » ! ce
spécimen iluseré par Westoll (1949, fig. 6¢) esr
le spécimen BMNH P60497. Cependant cet as
est traversé par un segment du canal supraorbi-
taire, tel qu'illusiré 3 la figure 7B et D, donc il
s'agit probablement de I'os O plutdt que d'un os
anamestigue.

La région des os L est sujette 3 une variation dans
le nombre d’os. Le spécimen MHNM 04-12-74
(Fig. 6C) présente un os surnuméraire (deux os
Ly et Ly a la place du seul L), puisque quatre
os, et non trois, limtrent la marge latérale de F'os
C droit. Le spécimen AMNH 11573 (Fig. 9)
présente plusicurs os de la série latérale entre les
os N et X. Sclon leur position relative aux os E et
C, ces os sont interpréeds comme étant les os M”,

M,LyL el

Concurrences spatiales et fusions

Lehman (1959) mentionna quc la forme er le
nombre des os dermiques sont souvent trés
variables d’un individu A l'autre pour la plupart
des especes de Dipnoi. La concurrence spatiale et
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la fusion d'os adjacents sont les deux sources
majeures de cette vartabilité chez S. curta.
Concurrences spatiales. Les os dermiques du
toit crinien de 8. curta ne se chevauchent pres-
que pas, a lexception de quelques spécimens ol
la pointe antérieure de I'os B se prolonge quelque
peu antéro-latéralement sous la pairc d’os C.
Ainsi, il semble juste de supposer que, durant la
morphogenese et la croissance de Scaumenacia,
les os butaient les uns sur les autres lorsqu'ils
cneraient en contact. Done la forme de ces. os
dermiques (et la position des sutures) reléve prin-
cipalement de l'interaction enue chacun de ces
os. Bien que les lignes de surure demeurent
franches au cours de la croissance de S. curea,
elles deviennent légerement sinueuses chez les
individus de grande taille. Laccroissement des os
du i cranien de S. curta se faisaic done par un
accroissement superficicl sur toute la surface de
l'os et un accroissement périphérique au niveau
des sutures.

Chez Searmenacia, les cancurtences spatiales ont
été classées cn deux carégories. mincures et
majeures. La concurrence minenre correspond A
une modification dans la forme de la ligne de
suture, mais non dans sa position, alors que la
concurrence majeure s'observe lorsque la forine
et/ou la aille de cerrins os different norablement
de leur torme ou de leur raille normales. Quelques
exemples représentanify des deux types de concur-
rence spatialé sont présentds aux figures 7-Y et 4 fa
figute-GA, B et elles sont déerites ci-dessous.

1. Concutrence mincure @ le spécimen MHNM
04-24 présente deux sutures deutelées entre I'os
B et la paire d'os C (Fig. 7A). La dentelure de la
suture est similaire de chaque coté du plan
médian du criine. Il semble que ce soit I'os B qui
ait epvahi le territoire des os C.

Le spécimen ULCY 1423 montre le postpariétal
gauche ayant deux sutires ondulées, 'une avee le
parical ¢t l'aurre avee I'os B (Fig. 7B). La marge
latérale du postpariéral est normale. Le post-
pari¢tal gauche semble avoir envahi partielleinent
le territoire de I'os B et avoir « induit » une
déformation de lu suture commune aux os B et
postpari¢tal droit. La déformation de la ligne de
suture s'effectue surrout pres du point olt traver-
sent les lignes moyénnes de fossettes (voir aussi

Fig. 9, spécimen AMNH 11573).
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Sur plusicurs spécimens, la suture médiane aux
o0s C est ondulée dans Ja région des centres de
croissance de ces os (Figs 7A, 9). Ce type de
concurrence mineute peut affecter les dimensions
de la largeur des os C (X 14 et X 15). Un phéno-
méne similaire sobserve pour la paire d'os E.

2. Concurrence majeure : Westoll (1949 : 144,
fig. Gc ; Fig. 8A, C) illustra un crane oit 'on
observe une concurrence majeure entre les os B
et E gauche. Ce spécimen illustré par Westoll est
ici représenté 3 la figure 7A-B ; il s'agit du spéci-
men BMNIH P.60497. L'os C gauche est absent ;
il 0’y a aucune indication de fusion entre l'os C
gauche et les os B ou E. L'os C gauche crant
absent, l'os E gauche est prolongé postérieure-
ment, alors que le c6té gauche de l'os B est plus
développé, occupant la majeure partie du terri-
toire potentiel de P'os C. Un autre exemple de
concurrence majeure esc représenté a la figure
GA, B. En relation avec I'os Ly, 1l est passible que
la croissance de cet os ait éié inhibée temporaire-
ment ou que I'amorce de Tossification aic éeé
recardée, puisque les os L et M ont envahi
simultanément le territoire normalement réservé
i cet os.

Fusions. Pour les besoins de la présente éude,
seuls les cas évidents de fusions ont été considé-
rés, c’est-a-dire les os qui présentent plusieurs
centres de croissance bien visibles sur le méme
élément osseux.

laf
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Tous les os des séries médianes er Jatérales
n'éraient pas présents sur tous les toits criniens
observés (N = 101). Le tableau 2 résume les fré-
quences d'observation de fusion par rapport au
nombre de spécimens ol Pos en question érait
présent. Romer (1936) mentionne que certaines
fusions (exemple, la fusion des deux os L) sont
fonction de I'ige des individus, Erant donné qu'il
west pas possible actuellement de dérerminer
l'ige précis des spécimens, la croissance de l'os B
a éié choisic comme ¢ralon représentatif de la
croissance générale des individus, Les dimensions
logarithmiques de P'os B (Y 1 et Y 4) onr éué uti-
lisées pour deux raisons. Premiérement, los B est
I'élément du toit cranien le plus souvent préservé
sur les spécimens. Deuxitmemeut, le logarithme
de Ia largeur de los B (Y 4) est fortement corrélé
avec le logarithme de la longueur touale de Tindi-
vidu (r = 0,890699 : N = 24 : P < 0,001). La
longueur de L'os B étant comprise dans la lon-
gueur totale de Iindividu, j'ai préféré utiliser la
largeur de U'os B pour estimer la longueur tocale,
afin de minimiser les phénomenes de dépen-
dance mathématique et de fausses corrélations.
Le logarithme de la longueut totale (Y 0) peut
étre estimé a partir du logarithme de la largeur de
Pos B (Y 4) suivant I'équation de la droite d'esti-
mation :
Y 0 =1,38305 +0,94349 Y 4

la variance de la pente est égale a 0,01054. Le

B
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Fia. 7. — Cas représentatifs de concurrences spatiales mineures chez Scaumenacia curtz (Whiteaves), A, spécimen MHNM 04-24 ;
concurrence enre les os C et B. B, spécimen ULQ 1423 ; concurrence enite fos B ei les postpanétaux ainst qu'entre le pariétal et le
postpariétal gauches. Le gris indique les os avec concurrence spatiale. Echelles . 5 mm.
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Fic. 8. — Cas représentalif de concurrence spatiale majeure (A, B) Toit cranien de Scaumenacia curta (Whiteaves), spécimen
BMNH P.60497. A, vue dorsale. B, vue dorso-latérale. €, reconstitulion du spécimen BMNH P.60497 tel qu'illustré par Westoll
(1949, fig. 6¢) : I'os en gris représente I'os considéré comme étant anamestique par Westoll (1949). D, nouvelle reconstitution et
interprétation du spécimen BMNH P.60497. Echelle pour Aet B : { cm.

diagramme dc dispersion bilogarithmique de la
largeur de I'os B (Y 4) en foncron de la longueur
de 'os B (Y 1), pour un échantillon de cinquante
et un spécimens, cst illustré 3 la figure 10A.
Lellipse d’équiprobabilité (95 %) a ¢té construite
a pardr des staristiques pereinentes {vecteur
moyen et matrice de covariance de |'échantillon)
et de la distibution du T2 de Hortelling. Les
leteres figuratives de la figure 10B correspondent
aux spécimens présentant diverses anomalies
[concurrences spatiales (a) et fusions (b-g)] et
provenanc de V'échantillon représenté a la figure
10A. Ces lettres onr été tracées suivant les
dimensions des spécimens 3 l'intérieut de l'ellipse
calculée initialewnent. lexamen de la figure 10B
nous informe que les spécimens ayant une ano-
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malie se distribuent le long de la tendance de
croissance & partir d'une taille légérement infé-
ricure A la waille moyenne. Au cours de la crois-
sance, il ne semble pay y avoir daugmentation
progressive du nombre d'individus ayant une des
déformadions décrites.

Le processus de fusion de deux os adjacents se
fait graducllement au niveau de la suture. Les
lettres b et ¢ (Fig. 10B) correspondent 4 deux
specimens (AMNH 11571 et 11573, Fig,. 9) pré-
sentant des tusions partielles de croissance.
D'aprés Uobservation de ces spécimens, it scmble
que le processus de fusion enrre deux os adja-
cents (E droit avec C droit, C avec C, B avee
pariéeal droit) déburerait a partir du milieu dc la
suture. Ce processus peut débuter & différents
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f. part.

Fic. 9. — Scaumanacia curta (Whiteaves) | spécimen AMNH
11573. A noter la présence de plusieurs types de vanation chez
un méme indlvidil ¢ fusion ges os E. fusion partielle des os G,
concurrence spatisle mineure entra le pariétal aroit et f'os B,
concurrence spaliale majeure entre le pariétat droil et la serie
d'os latéraux, variation des lignes de fosseties de type 1b.
Echelle : 5 mm.

stades de croissance des individus (Fig. 10B).

La fusion de la paire d’os E avait éré mentionnée
par Romer (1936), et Westoll (1949) a remarqué
que sur dix-hoit spécimens présentanr ces os,
deux montraient la fusion des os E. Pour la pré-
sente étude, une fréquence un peu plus élevée a
&é obtenue, soit six fusions pour quarante-deux
spécimens [par ex. AMNH 11573 (Fig. 9) ;
MHNM 04-63, 04-155]. Ce type de fusion a été
rencontré sur des spéctmens de raille moyenne
(Fig. 10Bd).

Un scul spécimen [MEHNM 04-125 (Fig, 10Be)]
éuait caraceérisé par une fusion complete de crois-
sance de 'os B. Sur ce spéeimen, l'os B est
fusionné avec 'os C droir.

Le nombre d'os de la série latérale, antérieurs A
l'os L, varie de un a six. Malgeé la grande vana-
bilit¢ des s de cette série, il est souvent difficile
de déterminer s'il sagit d'une fusion ou d'une
concurrence majeure, Westoll (1949 1 145) a pré-
senté des tableanx de fréquences pour les
« fusions » des os de la série latérale. 1 est prefé-
rable d’omettre ees donuées de la lirtérature,
étant donné que cet auteur semble avoir défini
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son systéme de fusions de fagon arbitraire 3 de
plus, Jestime que- les exemples de fusions qu'il a
illusteés sont erronés. D'apres I'échantillon éru-
dié, environ ug spécimen sur quatre MoNtre une
anomalie dans la région des os Ly et Ly (par ex.
AMNH 3912, 9845. 11571, 11575). Sur
quelques spécimens, la wille e la forme de cer-
tains éléments de la série larérale antéricurs & l'os
X (peincipalement les os L; et L) indiquent qu'il
y aurait eu probablement une fusion de crois-
sance sucvenue tor dans le développement de
lorganisme. La fusion de tous les os latérauy,
antéricuts 3 1'os L; ainsi que la fusion de l'os X,
fonr ici l'objet d'une étude détaillée.

La fusion de croissance impliquant tous les os de
la série latérale, antédeurs i I'os L.y, est la fusion
la plus fréquemment abservée (par ex. AMNH
11576, ULQ 1069). Sur les spécimens ol la séte
lacérale (gauche ou droite) est préservée entiére-
ment, prés du tiers des spécimens est caractérisé
par la fusion des os antérieurs a4 l'os L;
(Tableau 2). Cerre fusion {Fig. 10Bf) a éré obser-
vée uniquement sur des spécimens plus grands
que la moyenne. Du fait que cette fusion
implique plusicurs os, il semble raisonnable de
Pinterpréter comme pouvant éire relide i Fage
des spécimens. Certe observation laisse supposer
que les fusions ne se font pas toutes simultané-
ment, mais graduellement au cours de la crois-
sance. La fusion de deux éléments de la série

TasLeau 2. — Fréquences observées de fusions des os der-
miques dans un échantillon de 101 cranes de Scaumenacia
curta (Whiteaves).

Os Nombre d'os
Examinés Fusionnés Non-fusionnés

X (droit} 34 1 33
X (gauche) 27 5 22
Latéraux antérieurs 17 7 10
al'os Ly (droits)

Latéraux antérieurs 15 4 11
a l'os Ly (gauches)

E (paire) 42 6 36
8 90 2 88
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Fia. 10, — A, diagramme dg dispersion du logarithme da la largeur de I'os B (Y 4) en fonction du loganhme de |a longueur de 'os B
(Y 1), pour cinquante el un Specimens de Scaumenacia curta (Whiteaves). B, mame diagramme od figuren! seulemant les Spéci-
mens présentant des anomalies ; a, compétition spatiala ; b, lusion pariielle entre les os E 8t C ; ¢, fusion partielle entre les deux os
C etentre |'os B el le paziétal droit ; d, fusion ontogénétique entre tas deux os E ; e, tuslon ontogenetique enfre les os B et C droil ; f,
fusion de tous l2s os antérisurs 4 J'os L1 : g, tusion de 1'0s X avec les 6s Y1, L1 ou 3. Les axes sont gradués avec les valeurs mini-

mate, moyenne gt maximate.

latérale se rencontre fréquemment sur des indivi-
dus de roures tailles.

Sur un échantillon de soixante et un spécimens
ot 'os X érait présent, six spécimens montrent la
fusion de I'ns X avec un os adjacent : quatre avec
Pos Y, (AMNH 5912, 11571, FMNH 6244,
spécimen non numéroté du NMC), un avec ['os
L (ULQ 4) et un avec l'os 3 (MHNM 04-34).
La proportion ohservée du nombre de fusions
(Tableau 2) pour le cot¢ droir differc significati-
vement de celle observée pour le coté gauche,
Lhypothése de 1'égalité des proporrions a éré
rejerce, au seuil de signification @ = 0,05, suivant
la méthode basée sur I'écart-réduic (Schwartz
1963 : 58) et suivant la méthade basée sur la loi
hypergéométrique (Dagnelic 1978). Ainsi la
fusion de I'os X gauche serait plus fréquente que
la fusion de U'os X droit. La fusion de l'os X a éié
observée sur des spécimens de raille moyenne er
supérieure a la moyenne (Fig. 10Bg). Bien que
certe asymérrie soit siguificative chez S, curea, il
n'y a aucune mention dans la lwéracure de phé-
noménes analogues, tant chez les formes de
dipneustes fossiles que chez les récentes.

Les os de la séric médiane sont plus souvent pré-
servés que ceux des séries latérales parce que ces
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os occupent une grande superficie et qu'ils sont
rattachés plus solidement a 'endocrine que les os
de petite taille. Ainsi, les os de raille relativement
grande résistent plus aux agents taphonomiques.
Il est probable que les éléments fusionnés, parti-
culierement ceux de la série latérale, éraient pré-
servés plus souvent que les os non-fusionnds.
Ainsi, le nombre de fusions, surtour pour les
petits o8, pourrait etre surestimé,

Les fusions entre les éléments osseux d'une méme

série sont plus fréquentes que celles impliquant

les os de séries différentes, De plus, les fusions
antéra-postéricures semblent plus nombreuses
que les fusions laréro-mésiales.

Types de variation des lignes de fossettes

Les variarions abservées au niveau des lignes de
fossettes sont classifides en rrois types majenrs
(Tablcau 3). Ces rypes de variations sont érablis
en fonction de la fréquence d’observation, de
I'importance relative et de la nature de la varia-
tion. Dans l'échaniillon érudié (N = 61), moins
de la moitié des spécimens (45,9 %) ont un
arrangement des lignes de fossettes dit « nor-
mal ».

Type 1. La variation de type 1 sc caractérise par
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la prolongation de la ligne postérieure de fos-
settes i partir du postpariétal jusquau centre de
l'os B, parallélement au cours de la ligne moyenne,
Cette variarion est présente soit du caré gauche
(type 1a) ou du coté droit [type 1b 3 AMNH
11573 (Fig. 9)] soit de fagon syméuique (type
lc ; BMNH P.60498). La variation de
type 1 caractérise pres du quare de I'échantillon
(Tableau 3). Westoll (1949) et Jarvik (1968) ont
représenté ce type de variation dans leur llustra-
ton dc S. curta.

Type 2. Lc second type (Tableau 3) regroupe un
ensemble de variations ol le parcours des lignes
de fossctres est fortement asymétrique (Fig. 11 :
LTC 17, ULQ 15, RM 14772b, MHNM
04-171). Westoll (1949) a décrit une variacion
dans le parcours des lignes antérieures et posté-
ricures du coré droit correspondant au type 2. La
répartition des lignes de fossettes sur I'os B du
spécimen LTC 17 (Fig. 1A} présenie une forte
asymétrie et seule une parte des lignes antérieure
et moyenne du cdté gauche peut éure identifide.
Sur le spécimen ULQ 15 (Fig. 11B), la ligne pos-
téricure gauche est absente alors qu'unc courte
ligne est présente antérieurement i la ligne de
fossetres gauche. La ligne moyenne des fossetres
droite ne passe pas sur 'o§ B et la ligne antérienre
droite s'incurve vers la ligne moyenne gauche
(Fig. 11C ; RM [4772b). Les lignes antérieure et
moyenne du coté droic du spécimen MHNM
04-171 (Fig. 11D) sont en contsct et la ligne
antérieure gauche suit partiellement le trajec de la
ligne moyenne droite sur I'os B.

Type 3. Le type de variation dit de type 3 com-
prend plusictrs variations qui ne sont pour la
plupart ni eépéitives ni fortement asyméeriques.
Les spécimens observés présentent les variations
suivantes : (1) la ligne antérienre de fossettes
gauche est discontinye entre 1'os B et le paricral ;
(2) la ligne antéricure de fossettes et dédoublée
du coré droit 5 (3) les lignes antérienres de fos-
settes sont discontinues sur l'os B : (4) la ligne
moyenne de fossettes A droite esr discontinue
enrre l'os B er le postpariédial (ULQ 1423a ;
Fig. 7B) ; (5) il y a des ramifications a parrir de la
ligne moyennc de fossettes sur le ¢oté gatche
(BMNH 15486 ; Fig. 5B) 1 (6) la ligne movenne
de fossettes est absente soir du coté droit, soit du

coté gauchc (BMNH PG60497 ; Fig. 8A) ou des
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deux corés (RMS.G. 1897.51.174) ; (7) les lignes
moyennes de fossetres sont prolongées médio-
postéricurement sur Uos B ; (8) les deux homo-
logues bilatéraux des lignes antérieures (BMNH
126788, 5486 : Fig. 5A-B) et woyennes ont un
point d'intersection unique : (9) il y-a deg ramihi-
cations A partir de la ligne postéricure de fossettes

sur le coré pauche ou droir (BMNH P60540).

VARIATIONS MORPHOMETRIQUES. DES OS

Avant de commencer la description des varia-
tions morphoméuriques de Scaumenacia, je ne
peux passer sous silence le travail classique de
Olson (1951) sur la croissance et la variation de
Diplocanlus (Amphibien du Permien des Ftats-
Unis), Olson 4 su interpréter certaines tendances
majeures de variations pour des espéces fossiles, 4
partir de mérhodes statistiques bidimension-
nelles. Ultérieurement, Jolicacur & Mosimann
(1960) et Jolicceur (19632, b) ont montré com-
ment la méthode des composantes principales
permetrait aux morphologistes de décomposer la
variation morphométrique de maniére quantita-
tive, et de séparer la variaton de la wille de celle
de la forme, La vanation de la raille de plusieurs
structures intégrées reflere principalement la
composition d'ige de I'échantillon. Je considére
que les variations de forme pure et de forme
reliée 3 la taille (allométric) constituent la varia-
tion morphométrique caractéristique d'un
groupe d'organismes. Etant donné que la forme
d’un organisme est le résulat de son développe-
ment antogénétique qui est régi par des facteurs
intrinséques, la variation de forme rencontrée au
sein d'un groupe d'organismes reflétera l'intégra-
tion de ces processus et la stabiliré du phénotype:
(voire du génotype) de ce groupe. Chez
Scawmendcia, J'analyserai de maniere. quanrirtarive,
les variations correspondant a la croissance diffé-
rentielle, i la concurrence spatiale et aux fluctua-
tions de la symétrie bilatérale.

Croissance relative

L'une des sources de variations morphométriques
correspond aux changements de proportions de
la forme reli¢e 3 la taille, pour diverses structures
d'un organisme au cours de sa croissance ; il
sagit de la croissance relative ou allomérrie.
Certains auteurs, tels Huxley (1932), Hersh
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TasLEAU 3. — Friéguences observées des Irois types de varia-
fion au niveau des lignes de fassettes, Le type 1 correspond @
la prolongation de a ligne de tossettes posieneure a parir de
los B ; type 13 ; du cote gauche ; type 1b : du chle droit | type
1c - symétique. Ls fype 2 dénote les parcours des lignes de
fosseltes fortement asymétrques. Le type 3 correspond &
diverses sromalies minaures dans le parcours des lignes de
fosselles.

Type Fréquence Pourcentage
Normal 28 459
Type 1a 6 9,8
Type 1b 6 9,8
Type 1c 2 3,3
14 229
Type 2 10 16,4
Type 3 9 14,8
Total 61 100 %

(1934), Phleger (1940), Gray (1946), Westoll
(1950), Olson (1951) et Olson & Miller (1951)
ant fortement contribué 4 inrroduire une
approche quantitative dans les érudes de crois-
sance en paléancologic des vertébrés. Peu
d’autcurs ont érudié 'allométric en paléoichthyo-
logic. En ce qui concerne les poissons du

Dévonicn, Thomson & Hahlin (1968) ct Schulize

(1984) onrt analysé la croissance d' Ewsthenopteron
foordi (ostéolépiforme de la Formation
d’Escuminac), Werdelin & Long (1986) celle de
Bothriolepis canadensis (antiarche de la Formation
d’Escuminac), et White (1973} celle de
Rhinopteraspis crouchi (hétérosiracé du Groupe de
Ditton, Angleterre).

Croissance relative de 'os B, Certains indices
morphométriques sont utilisés lors de descrip-
tions de matériel paléontologique appartenant i
divers groupes taxonomiques dont les Anaspida,
Preraspidida, Dipnoi. Osteolepiformes et
Amphibia. Uimportance refative del'os B par
rapport 4 la longueur comprise entic la marge
antérieure du muscau et la marge postéricure de
I'os B est souvent utilisée comme indice morpho-
métrique ou taxonomique pour les especes de
Dipnoi. Certains paléontologucs, aprés avoir
insisté sur la forte variabilité intraspécifique des
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dipneustes, utilisent la valeur d'un quotient de
mesures prises sur I'holotype pour curactériser
une espece. Cette méthode héglige inévirable-
ment la variarion intraspécifique. Olson & Miller
(1931) ont noté qu'il est préférable de décrire par
une droite d'estimation unc relation entre deux
variahles morphomérriques dont 'une est un
quotient, phuar que d'utiliser seulement an quo-
dent moyen, surtout lorsque lus espiees érudides
appartiennent a des groupes d'organismies a
croissance illimirée,

Afin de juger les difficultés d'application du rap-
port classique utilisé pour les dipneustes, j'analy-
serat les relations entre les viriables X 1 (longueur
médiane de 'os B), X 9 (longueur médiane de
Pos C gauche) et X 19 (longucur médiane de Vos
E gauche) mesurées sur un échantillon de trente
spécimens de Scaronenaciy curta. Laddition des
variables X 9 et X 19 correspond 3 la longueur
médiane du toit ¢rinien antéricurement a l'os B,
Le tableau 4 donne les statistiques relatives aux
variables brutes et aux variables rransformées en
logacithimes ainsi que Jes valeurs de ¥* abrenue
pour les épreuves de normulité & Naide de g eLg,
conjointement. Pour les variables X 1, X 9, X 19
et (X 9+ X 19), les coetticients de corrélation
sont tous positifs e ditferent tous de fagon signi-
ficative de zéro (P < 0,001). Les valeurs des cocef-
ficients de variation sont trés élevées,
particulierement celle relative 4 'os B (C.V. =
49,04 %). Ces valeurs élevées des coefficients de
vanation reflétent principalement la variation de
la waille plutar que la variation de la forme. La
transformation logarithmique a rendu les disui-
busions normales (Tableau 4), sans pour autant
changer I'imporrance relative de [a variation
puisque Pordre de grandeur des écarts-types cal-
culds i partic des variables logarithmiques est
sensiblement égal 3 lordre de grandeur des coef-
ficients de variation calculés pour les variables
non-transtormées. Les coefficients de corrélation
pour les vaniables logarithmiques demeurent wus
stgnificativement différents de zéro (I < 0,001).
Selon Cousin (1974}, les quotients ou indices
morphoméuriques seraient 'un des meilleurs
outils pour décrire les formes spécifiques et diffé-
rencier  divers groupes taxonomiques,
Cependant, T'utilisation de quetients en biologie
est fortement controversée pour des considéra-
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Fia. 11. — Exemples du second type de variation dans le parcours des lignes de fossettes représentés sur une reconstitution sché-
matisée du créne de Scaumenacia curta (Whiteaves). A, spécimen LTC 17, B, spécimen ULQ 15. C, spécimen RM 14772, D, spé-

cimen MHNM 04-171,

tions d'ordre statistique (Atchley ez al 1976 ;
Hills 1978 ; Albrecht 1978 : Dodson 1978).
Ainst, pour I'¢tude de la croissance relative de la
longueur de l'os B (X 1), I'analyse scra cffectuée
non pas avec le quoticnt en question, mais
par l'intermédiaire des variables Y 1 et
Log (X 9 + X 19). Afin de conserver la significa-
tion morphologique des variables morphomé-
triques, je préféere uciliser la variable
Log (X 9 + X 19) plutée que la variable
(Y 9 + Y 19), qui elle correspond au logarithme
du produit des variables X 9 et X 19.

Le diagramme de dispersion bilogarithmique
(Fig. 12) représentc la relation entre le loga-
rithme de la longueur médiane du crine anté-
rieurement a I'os B et lc logarithme de la lon-
gueur de l'os B. pour ['échantillon éudié (N =
30). Uexamen de la figure 12 indique que I'el-
lipse d'égale probabilicé est traversée obliquement
par la droite d'isométrie

[Log (X 9+ X 19) = 0.29938 + Y 1], de facon
telle queil semble y avoir une relation d'allométrie
négative entre les deux variables représentées.
Cette hypothese a été confirmée par le rejer de
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'hypothése d'isomériric selon la méthode des
trois pentes (P < 0,01). Ainsi, pour Scaumenacia,
F'os B croit plus rapidement que les os C et E
conjointement, ceci sur 'axe médian da crine.
Cette conclusion implique que la longueur rela-
tive de I'os B, souvent utilisée comme caractere
taxonomique, est différente pour des individus
de tailles différentes. Dans [échantillon analysé
ici, la valeur moyenne de I'indice est égale a
0,33578 et cette valeur est égale & 0,31875 pour
le plus petit spécinien et & 0,61802 pour le plus
grand spécimen. Pour ce qui est de I'ensemble de
tout notre matériel, la plus forte valeur de I'in-
dice (0,95343) a été observée sur le spécimen
ULQ 907a (Fig. 13), qui est de type exceprion-
nel (« ouddier ») du point de vue morphomé-
trique, méme s'il posséde les caractéristiques
morphologiques de )'espece.

La croissance allomérrique des os B et E a éié
mentionnée pour une autre espece de Dipnoi
(Megapleuron zangerli) par Schuleze (1977). Cet
auteur détermine ce type de relation en compa-
rant les rapports de langueurs de ces os pour des
spécimens de railles différentes. Lehman (1959)
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TABLEAU 4. — Statistiques pour les variables X 1 (longueur médiane de l'os B), X 9 (longueur médiane de l'os C gauche), X 19 (lon-
gueur médiane de 'os E gauche) et (X 9 + X 19) non-transformées et transformeées en logarithmiques, pour un échantillon de trente

spécimens de Scaumenacia curta (Whiteaves). ** : P < 0.01

OsB OsC OsE
X1 X9 X19 X9+ X19
Moyennes 12,61467 9,70933 14,25033 23,95967
Ecart-types 6,18656 3,37202 4,82413 7.92679
C.V. (%) 49,04 34,73 33.85 33,08
X2 pour gy et gp 1,88727** 49,97027* 12,87589"" 28,27677"
conjointement
Matrice de corrélation
X1 X9 X19 X9+X19
X1 - 0,76029 0,87831 0,85795
X8 - - 0,86651 =
Os B OsC OsE
Y1 Y9 Y19 Log (X9 + X19)
Moyennes 1,06042 0,96641 1,13267 1,35980
Ecart-types 0,18294 0,13138 0,13422 0,12892
%2 pour g; et gp 2,60044 4,67403 2,42999 2,76001
conjointement
Matrice de corrélation
Y1 Y9 Y19 Log (X 9 + X19)
Y1 = 0,74535 0,89847 0,86710
Y9 = - 0,85970 -

mentionne que la longueur du museau de
Soederberghia groenlandica croit plus rapidement
que la longueur de la partic postorbitaire du toit
cranien.

Croissance en largeur du pariétal et des os B
et C. Il est avantageux d'analyser de fagon inté-
grée la croissance des os du toit crinien de
S. curta, puisque ces ééments osseux formenrt un
tourt et croissent en interrelation les uns avec les
autres. Les relations entre les largeurs des os de la

paire d’os C (X 14 et X 15), de I'os B (X 4) et des
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homaologues bilatéraux des pariéraux (X 27 et
X 28) et les tendances de variations de ces
dimensions scront étudiées en soumetrant la
matrice de covariance des variables transformées
en logarithmes (Tableau 5) a I'analyse des com-
posantes principales. La nature et I'importance
des tendances de variations seront interprétées a
partir des valeurs des cosinus directeurs
(Tableau 6) et des grandeurs des variances des
composantes.

Les cosinus directeurs du premier axe principal
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{I'axe majeur) sont tous posidts (Tableau 6) ; les
valeurs des cosinus directeurs des variables Y 4,
Y 14 et Y 15 sonr pratiquement égales entre elles,
mais different des valeurs pour les variables Y 27
et Y 28. D'apres Jolieceur & Mosimann (1960)
et Jolicaeur (19634, b), lorsque les cosinus direc-
teurs de I'axe majeur sont tous positifs, cette
condition refléte une augmentation (ou diminu-
tion) simultanée de tous les caractéres. De plus,
ces auteurs interprétent la premitre eomposante
principale comme éuant la composante de varia-
tion relative 4 la taille.

Le vecteur des cosinus directeurs de ['axe majeur
a ¢té comparé au vecteur hypothétique d'isomé-
tric ¢gal 4 [0,44721 : 0,44721 ; 0,44721
0,44721 : 0,44721]. Dans le cas des dimensions
de largeurs du pariétal et des os B et C pour un
échanaillon de trente spéeimens de S. curta,
I'hypothese d'isométric donne une valeur de x2
égale 4 21,16526 avee (p— 1) = 4 degrds de liber-
1é. Lhypothese dlisomiérrie a é1é rejetde au seuil
de signification

O = 0,005 (Xz 095 :4) = 14,860) 5 dOﬂC pour le
pariétal et les o3 B et C, il y a des changements
significatifs de forme liés a la raille. Les valeurs
des cosinus directeurs des variables Y 27 er Y 28
érant supérieurs a celles des cosinus directeurs des
variables Y 4, Y 14 er Y 15, il semble y avoir une
relation d'alloméurie entre les pariéraux et les os
B et C. Nous ne pouvons pas éprouver a priori
une seconde hypothese pour les cosinus direc-
reurs de 'axe majeur. Toutefois, Manalyse bidi-
mensionnelle des variables logarithmiques, par la
méthode des trois pentes, permertra de préciser
les relations allomérriques bidimensionnelles.
Pour les relations entre Y 4 et Y 27, Y 4 et Y 28,
Y 14 et Y 27 ainsi que Y 15 et Y 28, les inter-
valles de confiance des pentes des trois droites
d'estimations couvrent tous des valeurs supé-
rieures a la valeur hypothérique 1 (I'hypothése
d'isomérrie Ho) au seuil de signification
e = 0,05. Chypothese d'isométrie est donc rejetée
pour chacune de ces relations. De plus, ceree
hypothése a été rejetée au seuil de signification
o = 0,01 pour les relations entre les variables
Y14etY 27, ct Y 15 et Y 28. Lanalyse multidi-
mensionnelle a permis de détecrer globalement
['allométrie, tandis que I'analyse bidimension-
nelle a permis de déerire des relations spécifiques.
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Fic. 12, — Diagramme de dispersion du logarithme de la ton-
gueur madiane du crane antérieure & Pos B [Log (X 9 + X 19))
en lonction du logarithme de la longueur de I'os B {Y 1}, pour un
échantillon de Irente spécimens de Scaumenacia curta
(Whiteaves] La droits de régression aofrespond a la droile
dlisomatie. Les axes sonl gradués avec Ies valeurs minimale,
moyenne el maximale.

D’apreés la généralisation de I'équation d'allomé-
trie. mulridimensionnelle formulée par Jolicceur
(1963a, b}, dans le cas des variables érudiées,
I'équation §'éerit =

X 41/0.39009 X 1416040302 X 151/0.40624

9,35978 6,55043 6,52343
X 171/049919 X 28 1/0,52075
589199 567732

Afin de visualiser les effets d'une croissance diffé-
rentielle multidimensionnelle, les spécimens eor-
respondant aux deux valeurs extrémes du
diagramme de dispersion bilogarithmique de la
relation encre les variables Y 14 er Y 27 (Fig. 14)
sont représentés. Le plus perit spécimen de
['échantillon (MHNM 04-11) est représenté & a
figure 14A, randis que le plus grand spéeimen
(ULQ 256) cst représemé a la figure 148, Les
spécimiens ont ¢té dessinés de fagon A obrenir la
méme longueur médiane de l'os B, les échelles:
permertant dévaluer la grandeur réelle des spéei-
mens.

Ainsi, 95,95 % de la variation totale provient de
la variation de taille pour cet échantillon, la
variation de forme ne comptant que trés peu
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FiG. 13. — Scaumenacia curta (Whiteaves) : toit cranien en vue
interne du spécimen ULQ 907a, un individu exceptionnel (« out-
lier ») avec la localisation des centres de croissance des os
(losanges) A remarquer le phénoméne de fluctuation de la
symétrie bilatérale entre les os E el C. Echelle : 5 mm.

pour cet ensemble de variables. Les cosinus direc-
teurs du deuxieme axe sant positifs pour les os B
et C et négarifs pour les pariétaux. Cetre compo-
sante met en relief la variation résultant de la dif-
férence entre les deux os de la séric médiane
centrale ct l'os de la «érie médiane latérale. Les
valeurs des cosinus des dimensions d’homologues
bilatéraux different légérement. Cette compo-
sante semble refléer une faible asymérric entre le
coté droir et le coté gauche, provoquée par la
concurrence spatiale entre les os C etentre I'os B
et les pari¢taux ; toutefois, ceci ne représente que
2,05 % de la variarion totale. Pour les trois der-
nitres camposantes, les cosinus des homologucs
bilat¢raux sont affectés de signes différents. A
part cetre observation, nous ne pouvons pas tirer
d’aurtres informations des composantes des der-
niers axes principaus.
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Symétrie bilarérale

Bien que la morphologic du squelette des verté-
brés soit généralement syméurique de part et
d'autre d’'un plan sagital, chaque individu pré-
sente habituelletent des variations, d'ordre aléa-
toire ou hon. La vartation causée par la
fluctuation de la symérrie bilatérale a éé érudide
chez les vertébrés inféricurs acruels (par ex.
Hubbs & Hubbs 1945) ct les vertébrés supé-
rieurs fossiles ev actuels (Van Valen 1962
Jolicoenr 1963b). La syméurie bilacérale n'a pas
encore €té considérée chez les vertébrés inféricurs
fossiles.

Les mesures de longueurs droites et gauches des os
de la série médiane centrale (B, C et E) ant pu drre
prises sur un ¢chantillon de vingt-six spécimens de
S. curta. Les statstiques pour les dimensions de
Pos B(YGetY 7), desos C(Y Y et Y 10) et des os
E (Y 19 er 20) sont données au tahleau 7.

D’apits lobservation du vecteur moyen, 'os B et
les os E sont relativement symétriques de part et
d'autre du plan médian du crine, andis que los
C gauche semble plus court en moyenne que T'os
C droit, Tous les coefficients de corrélation sont
significavement différents de zéro. Pour les os B
ct £, les cocfficients de corrélation des homo-
logues btlatéraus sont relarivement égaux,
concrairement a ccux calculés pour l'os C. La
longucur de I'os C droit est la moins fortement
corrdlée avec toutes les autres dimensions. Les
deux longueurs de I'os B sont plus fottement cor-
rélées avec celles des os F qu'avec celles des os C.
Les diagrammes de dispersion bilogarithmiques
de la figure (5A-C représentent le i droir en
fovction du coré gauche, pour les trois os ditté-
rents érudiés. Sur chacun des diagrammes,
I'échantillon (N = 26) a été circonscrit par une
ellipse d'dquiprobabilicé (95 %), et une droite de
symétrie correspondant a 'équation Yi = Yj a éié
tracée. Pour chacun des diagrammes, on
dénombre approximativement le méme nombre
de points de part et d'autre de la droite de symé-
trie. L'axe majeur de Uellipse, pour la relation
entre les longueurs droite et gauche (X 6 et X 7)
de I'os B, semble fairc un angle avec la droie de
symérric. Cette relation & tendance alloaméerique
semble étre un phénomene du au hasard, puis-
qu'clle n'est pas significative pour un effectf plus
grand (quarante-neuf spécimens présentant les
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TaBLEAU 5. — Vecteur moyen et matrice de covariance pour les logarithmes des largeurs des os B (Y 4), C (Y 14 et Y 15) et parié-
taux (Y 27 et Y 28}, pour un échantillon de trente spécimens de Scaumenacia curta (Whiteaves).

Vecteurs des moyennes

Os B OsC Pariétaux

Y4 Y14 Y15 Y 27 Y 28

0,971266 0,816270 0,814476 0,770262 0,754143
Matrice de covariance

Y4 Y14 Y 15 Y 27 Y 28
Y4 0,028474 0,028213 0,028733 0,033859 0,035572
Y14 - 0,030380 0,029405 0,035177 0,036730
Y15 - - 0,030911 0,035646 0,036575
Y27 - - - 0,045958 0,046525
Y 28 - — - - 0,050153

mesures X 6 et X 7). En moyenne, les données
respectent la conditon de symétric bilatérale,
mais avec une variation inégale selon les paires de
mcsures bilatérales.

Le vecteur moyen et les matrices de covariance et
de corrélation des différences d’homologues bila-
téraux (Y ¢oté droit - Y coté gauche) pour le
méme échantillon (N = 26) sont donnés au
tableau 8. Les hypothéses de nullité des
moyennes des différences bilatérales ont éré
éprouvées & l'aide du z de Scudent 5 les trois
moyennes ne different pas significativement de
zéro (P > 0,05) et la valeur relative aux os C est
légerement supérieure a celles calculées pour les

deux autres différences. Tl y a une faible corréla-
tion positive non significative entre la différence
bilatérale pour P'os B (Y 7 - Y 6) et celle pour lcs
0s C (Y 10 - Y 9), la valeur sc trouvant & la limitc
de Ia région d'accepration au seuil de significa-
tion « = 0,05. Tourcfois, il y a une forte corréla-
tion négarive significative entre la différence
bilatérale des os E er la diftérencee bitatérale des os
C (r=-0,77490 ; P < 0,001). Les diagrammes
de dispersion (Fig. 16A-C) représcntent les diffé-
rences d'homologuc‘s hilaréranx prises deux &
deux ; les axes de différences nulles sont représen-
tés afin de localiser rapidement le type de rela-
tion entre les variables. Léchantillon (N = 26) a

TasLEAU 6. — Matrice des cosinus directeurs de la matrice de covariance des logarithmes des largeurs des os B (Y 4) et C (Y 14 et
Y 15), et des pariétaux (Y 27 et Y 28) pour un échantillon de trente spécimens de Scaumenacia curta (Whiteaves).

OsB OsC Pariétaux
Axes Y4 Y 14 Y15 Ve Y 28
Ter 0,39009 0.40302 0,40624 © 0,49919 0,52075
2e 0,40694 0,35252 0,47942 ;  -0,40963 -0,55900
3e -0,27877 -0,24040 ([ 0,36333)  0,67056 -0,53286
4e - 0,49748 0,80757 = -0.25830 0,10429 -0,15082
5e 0.59845 005772  -0,63749 ; 034997 ' -0,33114
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Fia. 14. — Diagramme de dispersion du logarithme de la largeur du pariétal gauche (Y 27) en fonction de la largeur de I'os C gauche
(Y 14), pour un échantillon de trente spécimens de Scaumenacia curta (Whiteaves). A, dessin d'une partie du toit crénien en vue
interne du spécimen MHNM 04-11, lettre figurative A sur le diagrammeg, B, dessin d'une partie du tojt cranien du spécimen ULQ 258,
lettre figurative B sur le diagramme. Les axes sont gradués avec les valeurs minimale, moyenne et maximale, Echelles ; 1 cm.

été circonscrit par une ellipse d’équiprobabilité
(95 %). La corrélation négative entre la diffé-
rence bilatéralc des os E (Y 20 - Y 19) er la difté-
rence bilatérale des os C (Y 10 -Y 9) indique que
lorsque l'os C droir est plus long que 'os C
gauche, I'os . droit tend 3 éure plus court que
I'os E gauche et inversement (Fig. 16A). Ceci
suggere qu'il y a un phénoméne de concurrence
cntre les os C et E d'un méme coté, sinon un
phénomene de compensation. Ce phénomene
nest pas exprimé entre les os E et B (Fig. 16B),
ni entre les os C et B (Fig. 16C).

La matrice de covariance des variables transfor-
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mées en logarithmes (Tableau 7) a été soumise a
I'analyse des composantes principales. Les cosinus
directeurs des axes principaux et les grandeurs des
variances sont donnés aux ableaux 9 er 10.

Les cosinus directeurs de I'axe majeur étant tous
positifs, ils correspondent a une augmentation
(ou une diminution) simultanée de toutes les
longucurs des os de la série médiane centrale.
Lhypothese d'isométrie de la prémitre compo-
sante principale a été acceptée (3 = 4.65707 ;
v =5; P >0,05). La variation de taille de cet
échantillon (N = 26) compte pour 86,02 % de la

variation totale.
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TaBLEAU 7. — Statistiques pour I'os B (Y 6 et Y 7), la paire d'os C (Y 9 et Y 10) et la paire d'os E (Y 19 et Y 20) pour un échantillon

de vingt-six spécimens de Scaumenacia curta (Whiteaves).

Vecteurs des moyennes

OsB OsC OsE
Y6 Y7 Y9 Y10 Y19 Y20
0,98513 0,98569 0,98051 0,96522 1,15065 1,15493
Matrice de covariance
Y6 Y7 Y9 Y10 Y19 Y 20
Y6 0,024936 0,022627 0,018207 0,014716 0,019052 0,020781
Y7 — 0,21281 0,016911 0,014344 0,017937 0,019392
Y9 - - 0,018453 0,015201 0,015598 0,017502
Y 10 - - - 0,020510 0,014282 0,012589
Y19 - - - - 0,018129 0,018731
Y 20 — - - - — 0,021850
Matrice de corrélation
Y6 Y7 Y9 Y10 Y 19 Y20
Y6 - 0,98227 0,84877 0,65072 0,89608 0,89027
Y7 - - 0,85336 0,68656 0,81322 0,89931
Y9 - - - 0,78137 0,85279 0,87161
Y10 - - - — 0,74066 0,59465
Y19 - - - - — 0,94111

La deuxieme composante principale, comptant
pour 8,24 % de la variation totale, exprime la
tendance de variation de forme qui mer en relief
que les longueurs des os C seraient corrélées
négativemnent aux longueurs des os E et B. Pour
les axes 2, 3 et 4 les valeurs des cosinus directeurs
sont relativement égales pour les dinensions de
I'os B, mais varient fortement pour les dimen-
sions bilatérales des os C et un peu moins pour
les os E. Ces trois composantes représentent
principalement la variation de forme (13,38 %
de la variation torale) causée par la variabilité des
os C et un peu des as E, Les deux dernidres com-
posantes correspondent 4 la variation causée par
la fluctuation de la syméreie bilatérale,

Le spécimen ULQ 9074 illustré a la figure 13 et
représenté par le point figuratif foncé des figures

GECDIVERSITAS + 1997 « 19 (1)

15 et 16 conrribue fortement 4 la variation de la
forme. Les sutures entre les os E et C sont défor-
mées er déplacdes, principalement la suture du
coté droit qui se recrouve dans une position anté-
rieure & sa position normale. Le centre de crois-
sance de I'os E droit est légerement déplacé
médio-postérieurement, mais il ne semble pas
éure A l'origine de cetee déformation. 1l sagic d’'un
exemple de concurrence spatiale enere les os E et
C, déterminé de fagon qualitadive et quantitative.

DISCUSSION
COMPARAISONS AVEC D’AUTRES ESPECES

Plusicurs caractéres morphologiques paraissent
plus stables chez Scaumenacia curta que chez
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d’autres esptees plus primitives de dipneustes
appartenant principalement aux Dipnorhyn-
chidae, Dipteridae, Chirodipteridae et Rhyn-
chodipteridae. D autre pare, la variabilité de cer-
taines structures criniennces semble s'expliquer si
on compare ces structures avec celles d'autres
espéces plus primitives et plus dérivées.
Scawmenacia curta sera principalement comparée
avec d'autres espéces de dipneustes dévoniennes et
carboniferes.

Comparaisons du patron de stabilité

La partic osscuse de la région rostrale de S. cnrea
érant formée principalement d'une paire d'os E,
elle semble relativement plus stable que chez
d’autres espéces ob cete région est composée de
plusieurs éléments osseux, La variabilicé dans le
nombre et la forme des ¢léments rostraux s'ob-
serve non seulement chez les dipneustes [par ex.
Dipnovhyuchus sussmilchi, D. kurikae, D. kian-
drensis, Speojesydrion iani. S. lebnianni,
Uranelophus wyomingensis, Stomiahykus thlaodus,
Soedertrghta groenlandica, S. sp. (Campbell &
Bell VIR2), Dipterus walenciennesi ¢t Sagenodus],
mais aussi chez les Actinistia (par ex. Migna-
shaia), Ostealepiformes (par ex. Eusthenodon,
Eustlenopteron, Qsteolepts), Elpistostegalia
(Panderichthys) ct Porolepitormes (par ex.
Porolepis, Glyptolepis, Holaptychius). La mosaique
osseuse formant le museau est un caractere plé-
siomorphe pour les Sarcopterygii (Schultze
1987). Tl est 4 noter que la mosaique rostrale
ohservée chez les Acipenseridae (Actinoprerygii)
est un catactére upomnorphe, puisque chez les
formes primitives d'Actinoprerygii (par ex.
Cheirolepis, Miria, Aig)ft/yovmsia). le muscau est
formé principalement d'une paire de prémaxil-
laires, d'un rosrral médian et d'une paire de
« nasaux v [terme utilisé par la majoricé des
auteurs ; voir Gardiner (1984)].

Chez Dipterus valenciennesis le museau semble de
prime abord plus srable que chez 8. curta ; cepen-
dant, les os de la région rostrale perdent leur
individualicé superficiclle puisqu'ils sont recou-
verts d'une couche de cosmine. D'apres Lehman
(1966), le museau de Dipterns serait formé d'un
revérement continu résulranc de la fusion des
couches histologiques superficielles. Chez cer-
tains spécimens de D. valenciennesi ayant perdu
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TasLeEAU 8. — Statistiques des différences bilatérales pour I'os B (Y 7 - Y 6) et les paires d'os C (Y 10-Y 9) et E (Y 20 - Y 19) pour
un échantillon de vingt-six spécimens de Scaumenacia curta (Whiteaves).

Vecteurs des moyennes

OsB 0sC Os E
Y7-Y6 Y10-Y9 Y20-Y19
- 0,00056054 0,01528926 - 0,00428112
Matrice de covariance
Y7-Y6 Y10-Y9 Y20-Y19
Y7-Y6 0,000961482 0,000923321 - 0,000273400
Y10-Y9 - 0,008561168 - 0,003597650
Y20-Y19 - - 0,002517744
Matrice de corrélation
Y7-Y6 Y10-Y9 Y20-Y19
Y7-Y6 - 0,321821827 - 0,175720623
Y10-Y9 - - -0,774901768

la couche superficielle d’émail lors de la fossilisa-
tion, une multitude d'éléments osseux variables
forment la région entre les os E et le museau
osseux. Chez Phaneropleuron, la partie antéricure
osseuse du crane est formde d'une paire d'os E, et
il semble que la fusion de ces éléments soit fré-
quente (Romer 1936 : Westoll 1949) ; phéno-
mene également observé chez Scaumenacia et
Fleurantia (Cloutier 1996). La présence d'un seul

os E (Asiatoceratodus, Beltanodus, Ceratodus formo-
sis, Guathorhiza, Megaplevron, Microceratodus,
Paraveratodus, Prychoceratodus) est un caractére
apomorphe ; toutefois, la présence d’un caractére
polymorphique (un ou deux os E), tel ce qui st
retrouvé chez Seawmenacia, Fleurantia, Howi-
diprerus ev Phaneroplenron andersont, peut indiquer
un éear transitoire entre la condition plésiomorphe
(deux os E) et la condition apomorphe (un os E).

TaBLEAU 9. — Matrica des cosinus directeurs de la malrice de covariance des logarithmes des longueurs des os B (Y6 et Y 7), C
(Y9etY10) et E (Y 19 et Y 20) pour un échantilion de vingt-six spécimens de Scaumenacia curta (Whiteaves).

OsB OsC OsE

Axes Y6 Y7 Y9 Y10 Y19 Y 20

fer (0.46111 0,43045 0,38627 0,34208 0,39496 0,42413 )
e 0,27329 -0,19181 0,17403 0,86609 -0,04202 -0,32612
3e - 0,52621 - 0,44082 70,39904 - 0,12487 -0,60547 055339 |
4e -0,16892 - 0,01560 0,73854 -0,18186 0,10429 -0,16158
5e 0,34477 - 0,46797 0,24173 - 0,19997 | | 056959 | (- 0,48917'|
6e - 0,53701 0,60363 0,23959 -0,21027' ' 0,32173 ' |-0,37699 '
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Fia. 16. — Diagrammes de dispursion des différences de
mesures {'homologues Rilattiraus pnses dauy 3 dewx, PoUr un
échantillon o€ vingt-six apAcimens de Secaumenaci curlza
(Whiteaves) - te cercte hquratl correspond su spécimen ULQ
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Y 9). B, retation enliv e 08 E(Y 20- Y 19) 4l B(Y 7 - Y B).
C, relation enltmtes as C(Y 10 Y Q) etB (Y 7-Y 6). Lacroisée
des axes rapinsenie 83 Axes da symétre hilnérale. Les axes
sont gradués avec les valeurs minimale, moyenne et maximale.
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TapLEaw 10, — Grandewrs des variances et nature de la varia-
tion pour tes axes principaux. La matrice des cosinus directeurs
est donnée au lableau 9.

Axes Variance % Nature de la variation
ier  0,107660 86.02 Taille
2e  0,010312 8,24 Forms
3¢ 0,003815 3,05 Forme:-
4e  0,002615 2,09 Forme
5%  0,000443 0.35 Fluctuations de la symétrie
Ge 0,000315 0,25 Fluctuations de la symétrie

La présence de l'os B est une synapomorphic des
dipncustes (incluant Diabolepis speratus).
D’aprés Martin (1981), un os B plus long que
large er assez peu développé esr un caraceere plé-
siomorphe. Cher §. curta, Pos B est plus long
que large et bien développé. 1a forme de I'os B
de S. crrte est comparable & celle del'os B pré-
sent chez quelques spécimens de Dipterus et a
celui de Pentlandia ev de Phanerapleuran, Au
cours de I'évolution des dipneustes, 'os B oc-
cupe une superficie de plus en plus grande. la
longueur étant Ja dimension qui augmente le
plus. I esc possible que le développement onto-
génétique de os B (alloméurie positive) de
S. curta soit un exemple d'hérérochronie (récapi-
tulation). Cet exemple possible de récapitulation
diftere de 'hy puthése de paedomorphie du crine
des dipneustes proposée par Bemis (1980,
1984).

Le canal de la commissure supratemporale tra-
verse l'os A chez tous les genres dévoniens ot la
condition peur érre observée {par ex.
Chiredipterus, Dipterus, Flewrntia, Griphogna-
thus, Howidipterus, lowadipterus, Rhinodipterus,
Scanmenacia et probablement chez Phanero-
plewyun) et un genre carbonifére-permien
(Conchopoma). Mais on remarque que ce canal
se trouve dans 'os B (condition apomorphe)
chez Megapleuron, Tranodis, Sagenodus et
Straitonia et les espéces post-carboniferes.
Thomson & Campbell (1971) interpretent ce
changement comme étant un processus dyna-
mique ct graduel : le canal de la commissure
supratemporale tendant a « migrer » antéricure-
ment et & étre « capturé » par 'os B. Bien que
chez quelques spécimens de Scaumenacia, le
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canal de la commissure passe dans les coins laté-
ra-postéricurs del'os B puis se prolonge dans l'os
A, il est inopportun de considérer cette variation
comme une indication d'un changement évolutif
graduel. Cependant, la présence de la commissu-
re supratemporale dans les postpariéraix et 'os B
(condirion. apomorphe) semble éure corrélée avec
I'absence d'¢léments de la série extrascapulaire,
tel A et H (condition apomarphe). Un change-
ment similire caractérise les Terrapoda en com-
paraison avec les autres Osteichthyes-: (1) la
commissure supratemporale (lorsque présente) se
retrouve associée aux postpariétaux (condition
apomorphe) au licu des exrrascapulaires médtans
et latéraux (condition plésiomorphe) et (2) les
extrascapulaires sonr absents (condition apo-
morphe). Donc, ces deux caraceeres apomorphes
sont considérés comme deux synapomorphies
pour les Tetrapoda.

Lehman (1959) compare le pariéal (os ]) de
Nielsenia nordica (« fronto-pariéro-latéral ») &
ceux retrouvés chez certains spécimens de
Scaunmenacia et cher, Conchoporan. 1l est & noter
que chez Nielsenia le pariéeal se prolonge latérale-
ment A la séric médiane cenurale et parcage une
suture avec I'os E 5 une condition apomorphe qui
n'est pas comparable i celle retrouvée chey
Scanmenacin, mais retrouvée chez Com-lwpnmm
Chez Dipnorbynchus (Thomson & Campbell
1971), Speonesydrion (Camphell & Barwick
1984), Uranolophics, Stomiahykus, Dipterus et
peut-étre Peatlandia (Westoll 1949), le canal
supraorbitaire ou un rameau de ce canal passe
dans le pariétal prés du centre de croissance de
cet os, randis que chez Seanmenacia, il waverse
uniquement les os de la série latérale (condition
apomorphe). La présence du canal supraorbitaire
ou d’un rameau de ce canal dans le pariéual, est
un caractere pléstomorphe chez les dipneustes.
Outre Scawmenacia, la condition apomorphe se
trouve aussi chez Fleurantia, Griphognathns et
plusieurs autres especes post-dévoniennes oir le
matériel en permet Pobservation.

En association avec ce caraciére plésiomorphe
(présence du canal supraorbiraire dans le parié-
ral), la ligne antérieure de fossetres se rermine
généralement sur le pariéal (condidion plésio-
morphe), par opposition i l'os X (condition apo-

morphe). D’aprés Wesroll (1949), a la suite de la
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perte du rameau du canal supraorbiraire ou de la
migration latérale de ce canal, l'os X de
Scammenacia aurait « détourné » la terminaison
de la ligne antérieure de fossertes. Graham-Smith
(1978) note que chez les genres ot le pariétal
supporte le canal supraotbitaire, cet os est relari-
vement plus large que celui de Scaumenacia. Par
contre, chez Dipterus, la Ilgnc supraorbiraire pas-
sanr dans le pariéral jonaic un réle inducteur
dans Tassification de cer os. Ainsi, la croissance
du pariéeal est alors moins importante (ce qui est
révélé par la relation d'allomérric dans les lar-
geurs du pariceal er-des os C et B) et la croissance
des os de la séric médiane compense le change-
ment de forme du pariéeal.

Chez les groupes extérieurs aux dipneustes (voire
Youngolepis, Porolepiformes et Osteolepiformes)
ainsi que chez les formes primitives de
dipneustes, la ligne moyenne de fosseties ne
passe que sur les postpariéraux er le tabulaire (ou
0s Y,). A titre d'exemple, rous les spécimens de
Dipterus valenciennesi (White 1965 . obs. pers.),
Chiradipterns australis (Miles 1977 5 obs. pers.),
Griphognathus spp. {(Schultze 1969 ; Miles 1977 ;
obs. pers.) et Rhinodipterus secans (Gross 1956)
présentent la condirion plésiomorphe. Tourefois,
la ligne moyenne de fossetres ne se trouve sur 'os
B que chez Scaurienacia, Fleurantia (Cloutier
1996). Barwickia (Long 1992), Andreyevichtliys
(obs. pets. 1 contrairemenr aux observations de
Krupina 1987) et Phancroplenron anderseni
(Westoll 1949 ; obs. pers.). ﬁ ces especes vien-
nent sajouter deux spéeimens : un os B que
Gross (1934, fig. 1E) a tenté de référer a
szm us ¢ crassus et un toit cranien du Frasnien
d'Ecosse (« Edenhillic Beds ». Whitemire,
Morayshire ; RMS.G. 1973.9.3). Ce toit crinien
provient de la méme localicd que Conchodus
ostreacformis M'Coy, 1848 (Henrichsen 1972)
qui n'est connu que pac une plaque dentaire iso-
Iée. Chez Howidipterus, queélques spécimens
(Long 1992, figs 1A, 2D-F) possedent une ligne
moyeine sur L'os B, alors que la majorité ne I'a
pas. Parmi les espéces post-dévoniennes, la dispo-
sition des lignes de fossettes est trés mal connue
puisqu'il semble que ces lignes soient subder-
miques. Tourefois, Warson & Gill (1923, fig. 2¢)
illustrent un spécimen de Sagenodis monrrant la
ligne moyenne de fossettes sur I'os B. Chez les
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formes actuelles, Protopterus et Neoceratodus, la
ligne mayenne se développe en partie mais ne
migre pas au cours de 'ontogénie vers une posi-
tion médiane qui pourrait s¢ superposer au terri-
toire de I'os B (Pehrson 1949 ; Miles 1977
Jarvik 1980). La présence de la ligne moyenne de
fossettes sur 'os B constitue vraisemblablement
une synapomorphie soir pour le clade
[Phaneropleuridae + Fleurantiidae] (bien que ha
disposition ne soit pas connue chee Pentlandia cc
Jarvikiz) soit pout un clade regroupant les
Phaneropleuridae, Fleurandidae, Uronemoidei,
Ctenodontoidei et Ceratodontoidei.

Le processus postérieur du posipariéral est pré-
sent entre autees chez Rhinodipterus secans
(White 1962), Griphognathus, Flewrantia,
Sagenodus, Crenodus, Delatitia (Long &
Campbell 19853) A;rdrg/:'vu/)z/lys et Scanmenacia.
Chez les formes primitives velle Dipiorls _ync/zm,
'os H recouvre la position topographique o se
trouve le processus du postpariéral. Chee
Griphognathus, le processus postérieur du postpa-
riétal est recouvert par 'os H (« G » de Schultze
1969) ; cependant, le processus postérieur n'est
pas aussi développé que chez les especes ou l'os
H est absent. Chez 8. curta, I'os FI est absent et
Je processus postéricur du postpariéial est bien
développé.

La ligne profonde, caractere plesmmorplle chez
les dipneustes, est connue uniquement chez
Dipnorhynchus sussmilchi, D. kiandrensis,
Uranolophus, Stomiahykus, Griphognathus whitei,
G. mmutzdem, C/Jmm'rpfems anstrals, Holodip-
terus gogacusis, Dipterns valenciennesi et Scan-
menacia curta.

Selon Schultze (1977), la relation spatiale entre
le pariéral (]) et les os X (« KX »), L, M et C de
Megaplenron, est comparable i I'arrangement des
os du toir cranien de Phaneroplenron et de
Scaumenacia. La majonieé des auteuts semblent
d’accord avec Watson & Gill (1923) pour confé-
rer a Scauwmenacia une ressemblance avec
Pentlandia et ils sont dgalement d'accord avec
Westoll (1949) pour contérer & Scaumenacia une
ressemblance avec Phaueropleuron. Westoll
(1949) mentionne que les 0s Z, Yy, Y) (« H, Y,
Y, »), le postpariétal (1), le pariétal (« J1 ») et I'os
B sont presque identiques chez Scawimnenacia et
Phaneropleuron.
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Comparatsons du patron de variabilité

[l 0’y a que trés peu d'especes qui ont fourni suffi-
samment de spécimens pour permettre de com-
parer les patrons de variabilité avec ceux observés
et décrits chez Scanmenacia. Toutefois, cinq
espéces dévoniennes permertent une comparai-
son de la variabilité du toit crinien et de la tra-
jectoire de ses canaux sensoriels : il s'agit des
Chirodipterus australis (Miles 1977), Dipterus
valenciennest (Westoll 1949 ; White 1965 5 obs.
pers.), Barwickia downunda (Long 1992),
Flewrantia denticulata (Cloutier 1996) et
Houidipterns dopnae (Long 1992).

Os surnuméraires. On n'observe que trés rare-
ment des os anamestiques et aucun des os intra-
suturaux chez 8. cuwrta, contrairement a
Uranalophus, Dipnorhynchus, Speonesydrion,
Chirodipterus (Miles 1977) ev Dipierus (White
1965). Miles (1977, figs 116, 118¢, 119b) a
identifié la présence d’os anamestiques chez
Cliiroelipterus australis associés avec les os B, C, X
et Y,. Bien que le toit crinien de Haowidipterys et
de Barwickia présente une gtande variabilicé,
aucun des spécimeny illustrés par Long (1992) ne
montre d'exemple d’os surnuméraires.

Jarvik (1950) suggére que les os intrasuturaux
retrouvés abondamment chez Diprerus er cher les
ostéolépitormes participaient 2 la croissance péri-
phérique des os dermiques du toit crinien ; il en
serait de méme chez les Acipenseridae (Belean
1962). Chez cerraines esptces de dipneustes
(Thomson 1975), dont le 8. carta, la croissance
des os dermiques se faisait simultanément par un
accroissement superficiel (« appositional » ou
« superpositional growth ») et un accroissement
périphérique (« areal growth »), sans intermé-
diaire d'os intrasuturaux.,

Los D se trouve chez plusieurs dipueustes dévo-
niens, sauf quelques taxons tels Seanmenacia,
Qcrvigia, Phancropleuron, Pentlandia et
R/Jmoa’zptem: ulrichi. Chez Speonesydrion,
D,:pnm/iyncfnn (:1 Vexception de 0. kurikae) et
Dipterns, la région de I'os D est benemlcmc.nt
composée de plusieurs éléments osseux trés
variables quant au nombre et a la forme. Chez
Dipnorhynchus sussmilehi (Thomson & Campbell
1971), Speanesyerian jani (Campbell & Barwick
1984) et 8 lehmanui (Lehmann & Westoll
1952), lorifice pinéal se trouve 1 la jonction des

GEODIVERSITAS « 1997 » 19 (1)



os D. Bien que l'os D soit absent chez
Scaumenacia, et ceci a 'exceprion d'un seul spéci-
men (RMS.G 1887.20.10), la région des sutures
entre la paire d'os E et la paire d'os C est relative-
ment variable (concirrence spatiale correspon-
dant i unc fluctuarion de la syméurice bilatérale).
Cependant, il est 3 noter que je n'induis pas une
relation de causalité enere absence (perte ou
fusion) de Pos D (condition apomorphe) ct la
variation intraspécifique observée,

Cerraines especes apparentées. phylogénétique-
ment montreront des variations analogues (voire
homologues). 1l est intéressant de noter que le
nombre d'os D varie entre 0 et 3, selon les indi-
vidus, chez Flewrantriec (Cloutier 1996) et
Barwickia (Long 1992) ¢ il est passible qu'une
condition similaire existait aussi chez
Andreyevichthys (obs. pers.).

Concurrences spatiales et fusions, Des exem-
ples de fusions au niveau du toit ¢rinicn onte éeé
signalés chez Barwickia downunda {Long 1992),
Chirodiprerus anseralis (Miles 1977), Dipterns
valenrciennesi (Westoll 1949 1 White 1965 ; obs.
pers.), Fleurantia denticulara (Cloutier 1996),
Howidipterus domnae (Long 1992), Pharieraplen-
ron andersoii (obs, pers.), Sagenodus sp, (Westoll
1949) ot Scawmenacia curta.

Chez Griphognathus whitei, un scul exemple de
concurrence spatiale a éé mentionné par Miles
(1977). Contrairement au patron stable ot il n'y
a pas de contact entre le pariéral et I'os Yy, un
seul spécimen (BMNH I56049) montre e
contact entre ces deux os.

Westoll (1949) menrionne que les os X et Y
(« Y3 » de cer autenr) sont presque toujours
tusionnés chez Sagenodus et retrouve cetee fusion
fréquemment chez Scanrmenacia. Certe similicude
n'est pas cansidéide comme drant une synapo-
morphie unissant entre autres Scammenacia et
Sagenodus, puisque ce caractére est rrés variable
cependant, il peut sagir d'une tendance morpho-
logique commune. Chez cerrains genres tels
Uronemus, Ctenodus, Conchopoma, un seul os
(peut-étre « Y + X ») occupe la topographic des
os Y et X. La condition plésiomorphe est la pré-
sence de deux as, X et Yy, alors que Ia condition
apomorphe correspond A Ja fusion de ces deux os
ou 2 la présence d'un seul élément recouvrant la
position topographique des deux os. La variation

GEODIVERSITAS « 1997 » 19 (1)

Scaumenacia curta du Dévonien supérieur du Québec

ontogénétique observée chez Seanmenacin et
Sagenodis, représente peut-étre uné condition
transitoire et supporee Phypothese de fusion
ontogénérique a la base de la fusion phylogéné-
tiguie, sans tourefois en étre la preuve.

La présence des os L et Ly correspond a la
condition plésiomorphe, alors que la présence
d'un seul élément 4 la position des os L; et I
(I'os « L + Ly ») est considérée comme érant une
synapomarphic des Fleurantiidae (Cloutier
1996). La fusion des os Ly et Ly retrouvée chez
Scatimenacia est fréquente cher Hlowidipterns
(Long 1992), Diprerys valenciennesi (White
1965 ;5 obs, pers.) et Phaneroplenron (Westoll
1949). Chez les Fledrantiidae (Flewraniia,
Barwickia, Andreyevichibys, Jarvikia ct
Soederberghia i Cloutier 1996), groupe apparenté
aux Phaneropleuridae, le caractére apomorphe
est fix¢ puisque toutes les espéces possedent un
os « Ly + Ly ». La fusion de tous les os antérieuirs
a Vos Ly, fréquemnient observée chez
Seawmenacia, sc retrouve aussi chez Barwickia
(Long 1992).

Romet (1936) et Westoll (1949) ont décrit plu-
sieuts fusions enre les os d’une méme série chez
Scavmenacia ev Phaneroplenron. Contrairement
Searmenacia, ob les fusions entre les éléments
d'une méme série antéro-postérieure sont cam-
munes, plusieurs spécimens de Howidipterus
montrent des fusions entre les déments de séries
adjacentes [par ex. « €+ C + Ly + Ly » (Long
1992, fig. 2A), « B + postpariétal droit »
(fig. 2C), « B + C droirt + pariétal droit + X + L »
(fig. 2H)]. De plus, les homologues bilatéraux de
la séric médiane sont souvent fusionnés [par ex.
« C + Ca (Long 1992, figs 2A-B, 11), « E + E »
(figs 2B, E, G, 11)].

Variation des lignes de fossettes. Chang &
Smith (1992) mentionnent qu'an sein des
Osteichthyes, un patron asyméurique des lignes
de fossertes du toit cranien n'est connu que chez
Youngolepis, Diabolepis et quelques autres
dipneustes. Selon les criréres de qualificarion uri-
lisés dans certe érude de Scaumenacia, 1a variation
des ligues de fossettes de Youngolepis praecursor
est du rroisitme type (Chang 1982, figs 5-6
Chang 1991, figs 2a-c, ¢-f, 5a ; obs. pers.), 1l
sagit principalement de variations mineures de la
symétrie bilatérale, 4 exception de quelques spéci-
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mens chez lesquels les lignes moyennes de fossettes
ne passent pas sur les tabulaires (Chang 1991,
fig. 2¢) ot1 la ligne postérieure droite est orientée
médio-postéricuternent (Chang 1991, fig. 5a ;
obs. pers.). Contrairement aux conclusions de
Chang & Smith (1992), le rype de vatiations
observé cher Yomnugelepis sc rapproche plus de
celui des Ostweolepididac [Osteolepis macrulepielotus
(Jarvik 1948, fig. 38A-I' ; Graham-Smith 1978,
figs 3a-f, 4a-f, Sa-f : obs. pees.), Thursius spp.
(Jarvik 1948, figs. 59A-C, 63A-D), Gyroptychins
spp- (Jarvik 1948, figs 78A-E, 79] ; obs. pers.)]
que des dipneustes.

La majorité des spécimens de [Howidipterus don-
nae illuscrds par Long (1992, figs 1D, 2A-H,
3B-C, E, 4, 5A-E, 11) est caractérisée par des
variations des lignes de fossettes de types 1 et 2,
principalement. Les variations de type 2 semblent
les plus fréquentes. Le type 1, qui est le type le
plus fréquent chez Seasinenacia, se retrouve chez
Howidipterus (Long 1992, figs 2A, 3B), mais
peut-étre de facon plus sporadique. La variation
du parcours de la ligne postérieure de fossetres
observée sur les spécimens de Scawmenacia et
Howidipterys exprime une instabiliré dans le déve-
loppement et dans V'individualisation des lignes
moyenne et posrérieure. Linstabilied morpholo-
gique se tetrouve aussi durant 'ontogénie des
especes actuelles de dipncustes : Pehrson (1949) a
rematqué, chez Protopterss, que la ligne posté-
rieure se développe en une portion antérieure et
une portion postétieurc, cette dernitre érant uni-
quement présente durant les premiers stades lar-
vaires. Chez Neaceratodus, la ligne moyenne
forme une pordon de la lighe postéricure, perdant
ainsi son individualité.

Contraitement au Scwumenacia, les lignes anté-
ricures de fosserres de Howrdipterus se terminent
fréquemment sur les pariétaux au lieu des os X
(Long 1992, figs 2B-D, F-G, 3B, E) ; ce carac-
tere apomorphe n'est pas encore bien fixé chez
Howidipterus. Tels certains spécimens de
Scanmenacia, les lignes moyennes ne passent pas
sur 'os B (type 3), débutant sur les pariétaux et
se dirigeant vers 'os Y, [Long 1992. figs 2A (coté
droit), B-C, G-H, 11]. La trajectoire des lignes
de fossettes semble plus variable chez
Howidipterus que chez Scarmmenacia,

Le patron des lignes de fossettes de Barwickia

96

dinwnunda, illusteé par Long (1992, figs 13, 15),
semble beaucoup plus srable que chez
Seaumenacia ev Howidiprerys ; la figure 13D de
Long (1992) montre 'absence de lignes
moyennes sur I'os B ainsi que absence rotale de
lignes postéricures. Long (1992, fig. 19) wdenafie
deux lignes postérieures de fossettes : (1) une
courte ligne dans la parrie antéricute du postpa-
riéeal située antérieurement i fa ligne moyenne,
et (2) une ligne traversant la suture entre le post-
pariéral et 'os Y. Compard anx trajectoires de la
ligne moyenne observée cher Scanmenacia,
Fleurantia et Andreyevichthys, il semble plus
approprié d'identificr la deuxieme lighe posté-
rieute comme étant la suite de la ligne moyenne
de fossetees. La petire ligne de tossettes, identifiée
comme étant la « ligne postéricure 1 » par Long
(1992, fig. 19), ne semble &tre qu'une variation
intraspécifique mineure (type 3) hgurée exclusi-
vement sur le céré droir d'un spécimen illustré
dans sa tigure 15 (Long 1992)..

Miles (1977) signale la variadon du parcours des
lignes de fossewes chez Griphognathus whiter e
Chirodipierus australis. Seules des variations de
type 3 ont ¢ié observées chez ces deux especes.
Les trois lignes de fossettes de C anstralis érant
restreintes au centte des os respectifs, cela limite
Pexpression de la vatiabilicé.

INTERTMRETATIONS PHYLOGENETIQUES

Parmi les dipneustes érudiés et selon les carac-
téres 1cl révisés, certains clades sont reconnus par
la présence de synapomorphies. Aucun des carac-
téres €rudiés ne permet de supporter la mono-
phylie d'un groupe n'incluant que Scamnenacia,
Phaneroplenron et Pentlandia. De plus, aucun des
caracteres étudids par Westoll (1949) nlest uni-
quement parcagé par Seanmendacia et Phanero-
plewron.  Ainsi. la 1essemblance entre

Searmenacia, Phaneropleuron et Penrlandia propo-

sée par Wamon & Gill (1923) et Westoll (1949)
est d'ordre phénétique et non phylogénétique.

Se fondane sur les présentes données morpholo-
giques éwudides chez Scawmenacia curta et les
donndes nouvelles ou publides pour les autres
especes de comparaison, les différentes analyses
recrouvées dans la litérature (Bertmar 1968
Thomson & Campbell 1971 ; Miles 1977
Marshall 1987 ;5 Campbell & Barwick 1990 ;
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Schultze & Marshall 1993) sur la phylogénie des
dipneustes incluant S. curra sont critiquées dans
une perspective cladistique.

Liypothése de phylogénie de Bertmar (1968)
Lhypothese de phylogénic proposée par Bertmar
(1968) a été critiquée adéquatemnent par Miles
(1977). En ce qui concerne Ia position phylogé~
nétique de Scanmenacia, je ne suis pas du méme
avis que Bertmar. 1l appuie hypothése de
Lehman (1966) selon laquelle les « Soederber-
ghiiformes » (a Qoedetberghidae » de Bertmar)
seraient apparentés aux « Rhynchodipteridae »
des « Scaumenacitormes » (Rbym/ro[/z/:tmts des
« Scaumenacidae s, sclon Bertmar). Les toits cra-
niens de R. elginensis et de Socderberghia grocn-
landica sont phiénétiquement similaires quant
anx proportions des os et & la forme générale du
crine ; cependanr, il ne s'agic pas d'une hypo-
these drayée phylog,eneuqucmcnt La monophy-
lie des unités tdxonomlquu (familles er ordres)
urilisées par cct auteur n'est pras supporrée.
1. Le caractére diagnostique des « Soederberghii-
formes » de Lehman (1966, « Soederherghidae »
de Bertmar) est la présence de nombreux
exemples de fusion et de fragmentarion dans la
région rosrrale du crine. “lel que mentionné plus
haut, il s'agit d'un caractere plésiomorphe. qui
est pas exclusif 2 ce groupe.
2. La famille des « Scaumenacidae » (ordre des
« Scaumenaciformes ». de Lehman) telle que
décrite est aussi définic par une série de carac-
teres plésiomorphes.
3. Méme si nous acceptions la monophylic des
taxons utilisées par ces auteurs, le caracrere pro-
posé afin de justifier I'hypothése de parenté entre
les « Scaumenacidae » et les « Soederberghidae »
nest pas un caraciere apomarphe. Bertmar men-
tionne que ces deux familles partagent quelques
spécialisations, ne donnunt 4 tire d'exemple que
la présence d'un long museau convert par peu
d'os rostraux. Ce caractére nest pas adéquart
pu'l,sque S, curtid a un musedu COUERT Couvert par
peu d’os rostraux tandis que Soederberghia a un
long museau composé de plusieurs os.

Lhypothése de phylogénie de Thomson

& Campbell (1971)
Thomson & Campbell (1971) acceptent I'hypo-
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thése de Wartson & Day (1916), selon laquelle
Pentlandia serait plus prés de Scanmenacia que de
Diprerns. Pentlandia seraic le groupe-fréve des
gentes Scawmenacia et Phaneroplenron. Les liens
de parenté praposés par Thomson 8z Campbell
(1971) pour unir Scaumenacia et Phaneroplenron
sant phénddques plus que phylogénériques :
similarité dans la proportion des os B, C et L,
absence de 'os [, dentition de type cératodontg,
ahsence ou réducrion de Uos K. La similarité des
proportions des os B, C et £ n'érant pas quanti-
fide, elle demeure arbirraire ; toutefois, ces os
semblent plus larges chez ces formes que chez les
Dipteridace, Chirodipteridae, Fleurantiidae,
Rhynchodipteridae. Los K est totalement absent
chez 8. curta et non pas seulement sur la plupart
des spécimens 1el que mentionné par Thomson

& Campbell (1971 : 101) et Westoll (1949).

Les hypotheses phylogéuétiques de Miles (1977)

el Marshall (1987}

Miles (1977) a proposé la premitre analyse phy-
logénétigue du groupe des dipneustes. Toutefois,
la majeure partic du cladogramme que Miles
(1977 : 306) suggere, demeure non-résolue 3 ceci
a cause du choix des caracteres, des problemes
d'interprétation d'homologié, (tclles les sypapo-
morphies 13 et 15 : l'os C ayant éi¢ interprété
comme éant L'os D) ex de la polarisation. Miles
regroupe ley genves Phaneroplenron, Scarmenactn,
Pentlandia sous le nom de phaneropleuridés (v pha-
neropleurids »), mais il n'a pas défini la monophylie
de ce growupe ni sa position phylogénétique.
Marshall (1987) a repris les données inférées par
le cladogrammie de Miles (1971) et un concept
de dichotomie fonctionnelle chex les dipneustes
proposé par Campbell & Barwick (1983, 1984).
Au conesaire de Mdes (1977), Marshall (1987)
incorpore les phaneropleuridés dans 'analyse. 11
conclut que les phaneropleuridés sont apparentés
A Chirodipterus, Dipterus valenciennesi, Qervigia
et Rhinodipterus , sans routefois donner une syna-
pomaorphie,

Lhypothése de Campbell & Barwick (1990)

Campbell & Barwick (1990) tentent d'érablir
des liens phylétiques entre les espéces paléo-
zoiques de dipneustes en utilisant des critéres
stratigraphiques et fonctionnels, mais plus parti-
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culierement en rejetane le eritere de parcimonie.
Leur hypothese de phylogénic (Camphell &
Barwick 1990, fig. 1) n'a rien d'un cladogramme.
Hs considérent que les Phaneropleutidae forment
un groupe monophylétique (i.c. [Phanero-
pleuron + [Pentlandia + Scaumenacia)]), défini
par (1) I'absence de l'os D cn tant quélément
indépendant, (2) I'ahsencc de cosmine et (3) le
nombre d'infradentaires réduit & deux. Ces trois
earacteres ne sont pas uhiques i c¢ groupe. La
relation de parenté Pentlandia-Scayumenacia w'ese
corroborée par aucun caractere. Campbell &
Barwick (1990) caractérisent le genre
Phaneropleuron par les deux caraceres suivants :
(1) opercule de forme arrondie et (2) deuxitme
nageoire dorsale allongée et non jointe 4 la
nageoire caudale. La forme de l'opercule repré-
sente une forme relativement généralisée chez les
dipneustes dévonicns, alars que le deuxizme
caractere se retrouve cher Scaumenncin,
Fleurantia, Barwickia (Long 1993a) ct Szlg?nat/us
(Chorn & Schulrze 1988). Selon leur hypothise,
les Phaneropleuridie ne sont pas apparentés aux
Fleurantiidae, puisqu'ils considérent ces derniers
comme ayant une dentition formée exelusive-
ment de denticules. Cloutier (1996) décrit les
rangées de dents et denticules chez Fewrantia
déja, seul ce caractére contredit I'hypothese de

Campbell & Barwick (1990).

Lhypothése de Schultze & Marshall (1993)

Les études de Schultze & Marshall (1993) et
Schuttze er al. (19Y3) ont pour objer de
reprendre le scénario de Campbell & Barwick
(1990} et danalyser de fagon cladistique leurs
résultats. Cliomoplasie, wres élevée dans leur
matrice de données, rend leur analyse peu
concluante bien que Schuleze & Marshall (1993)
commentent un des trente-six arbres égalenent
parcimonieux. Selon leur hypothese, les Phane-
ropleuridac ct Fleurandidae sont paraphylétques.

Diverses hypathéses phylogénétiques

Vorob’eva & Obruchey (1967), comme |'avait
proposé initialement Berg (1940), mentionnent
que la famille des Scaumenaciidae est apparentée
a la famille des Fleurantiidae, Cependant, aucune
synapomorphie n'est proposée par les auteurs
afin de supporter cette parenté phylogénétique.
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Westoll (1949) mentioniie la similarité entre la
morphologie de Fleurantia ec celle de
Scaumenacia, sans toutefois impliquer une rela-
tion de parenté phylogénétique.

Long & Campbell (1985) comparent la similari-
té entre les o5 postérieurs du toit crinien (B, Y,
et Z ; absence de cosmine) cheéz 5. curza et
Delatitin breviceps. Effectivement |'arrangement
et la proportion des os craniens sont similaires,
mais aucun caracrere n'est unique aux deux
espaces. Chez Delatitia, tes lignes moyennes de
fossettes sont Jimitées aux postpariétaux ; donc
cette gspéce mappartient vraisemblablement pas au
clade [Phaneropleuridae + Fleurantiidae + Urone-
moidei + Crenadonroidei + Ceratodontoidei].
Krupina (1987, 1988) considére les genres
Scaumenacia, Oervigia et Andreyevichthys comme
appartenant a Ja famille des Scaumenaciidac,
Long (1993b, fig. 10) suggere que le Seaiie-
nacia est le gronpe-frere d'un clade incluanc les
formes post-dévoniennes ; selan cet auteur, ce
lien de parenté serair corroboré par la présence
d"une premitre nageoire darsale allangée. La
condicion de la premiere nagevire darsale chez les
Uronemoidei, Crenodontoider et Ceratodontai-
dei est tres mal connue, puisque chez la plupart
de ces especes une seule nageoire continue oc-
cupe la position des nagevires dorsale, candale et
anale. Ainsi, I'édlongation de la premigre nageoire
dorsale n'érant pas associée avec des radiaux ossi-
fiés est considérée comme érant une synapomor-
phie du genre Suaumenacit par Clouder (1996).

CLASSIFICA1ION DE Scaumenacia curta

A la lumitre de notre description du toit eranicn
de S. curta et de ['érude comparative des espéces
dévoniennes de dipneustes menée dans le cadre
de ce [ravail, [es vaes de Cﬁr[ains aureurs seront
considérées en ce qui concerne la position syseé-
matique de S. corta d Vintérieur du groupe des
dipneustes, Seules les hypotheses de classification
conséquente aux hypothéses de phylogénie sont
préconisées (Wiley 1981a, b),. bien que la position
phylogénétique de S. curta ne soit pas précise.
Selon certains auteurs les Dipnoi se subdivisent
en deux morphotypes, les « dipneustes 4 museau
court » et ceux ¢ a museau long ». Les
« dipneustes 3 museau long » ne représentent
vraisemblablement pas un groupe monophylé-
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tique si 'on considére uniquement les espéces
actuellement reconnues comme « & museau
long » (Cloutier, 1996). Campbell & Barwick
(1983, 1984) reconnaissent pour leur part deux
morphotypes selon le type de dentition, les
« dipneustes i plaque dentaire » (« denticle
adding ») ct les « dipneustes A palais denticulé »
(« denticle shedding »). En 1990, Campbell &
Barwick reconnaissent un troisieme groupe, soit
les « dipneustes 3 plaque de dentine » (« dentine
plated »). La monophylie de ces trois groupes est
doutcuse (Schultze & Marshall 1993 ; Cloutier
1996) puisqu'elle repose exclusivement sur un
argument fonctionnel ne prenant en considéra-
tion aucun aurre caractére sauf ceux liés & Ja den-
tition. Selon ces morphotypes, S. cxrtd représente
une espéce de « dipneustes & museau court » avec
plaques dentaires ; contraircment & Lehman
(1966) ct Berrmar (1968) qui eux considérent
cette espéce comme étant représentante des
« dipneustes 4 museau long ».

Les classifications de Zivel

Dans les trois premitres éditions du 7éxs-Book of
Palacontology de Zittel (1895, 1902, 1911), le
S. curta est classifié parmi les Cienodontidae
Traquait. Zittel (1932, traduit et édicé par C. R.
Eastman ec A. S. Woodward) inclut les genres
Scaumenacia er Phaneroplenron dans la famille
des Phaneropleuridac Hoernes, 1886. Zirttel
caractérise cetre famille comme suit

1. nombreux petits os formant le (oit crinien ;

2. ces os sont dépourvus d'émail 5

3. une rangée de dents sur le prémaxillaire et le
maxillaire ;

4. plaques dentaires comme chez les Dipreridae 5
5. une paire de plaques gulaires (« jugulaires ») ;
6. queue diphycerque, géphyrocerque ou hétéro-
cerque ;

7. nageoires dorsales presque ou completement
contigués ave¢ la nageoite caudale ;

8. minces écailles cycloides fortement imbriquées;
9. couche extérieure de la partie exposée réduite
a de « petires &pines ».

Le caractére 1 est plésiomorphe pour les dip-
neustes. l.es caracréres 2, 4, 8 et Y sont apo-
morphes par comparaison aux formes primitives
de dipneustes, mais ne sont pas des synapomor-
phies pour les Phaneropleuridae. Les caracteres 6
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ct 7 représentent un vasie spectre de conditions,
donc ne sont pay disctiminants. Les catacteres 3
er 5 correspandent i une interptétation fautive
des spécimens. Les maxillaires (caractére 3) sont
absents chez les dipncustes ; il s'agit probable-
ment des dermopalatins (Clouuer 1996).
Scaumenacia curta posstde une plaque gulaire
médiane, une paire de plaques gulaires latérales
et non pas unc seule paire de plaques gulaires
(caractére 5).

La classification de Berg (1940)

Berg (1940) a créé la famille des Scaumenaciidae,
uniquement pour le genre Scaumenacia. 11 caracténi-
se cerre famillea partir des cinq carictétes suivants :
1. deux nageoires dorsales ;

2. la deuxi¢me mageoire dorsale non-contigué
avec la nageoire caudale

3. une nageoire caudale hérérocerque ;

4, la premiére nageoire dorsale sans squelette
interne ;

5. la nageoire anale dotée d'un squelette interne
« concente v,

Tous ces caracrires, 2 I'exception du caracere 4,
sont plésiomnrphes. Je considére une longue pre-
mi¢re nageoire dorsale (environ la demi-Jongueur
de la deuxitme nageoire caudale) sans radiaux
proximaux et distaux ossifiés, comme érant une
autapomorphic de 8. crrra.

Selon la classification de Berg, les
Scaumenaciidae, les Fleurandidac er les
Phaneropleuridac sont inclus dans l'ordre des
Phaneropleuriformes.

La classification de Vorobeva & Obrucher (1964)
Vorob'eva & Obruchev (1964) reconnaissent la
famille des Scaumenaciidae de Berg, mais la
redéfinissent en y incorporant Qervigia nordica
Lehman 1959, Les caractetes diagnostiques des
Scaumenaciidae donnés pat Vorob'eva &
Obruchev (1964) sont les suivancs ;

1. lignes de fossettes profondes ;

2. plaques dentaires avec cores tubéreuses diver-
geant d'une bordure interne ;

3. deux os E (« median postrostrals ») ;

4. deux os C (« fiontals ») ;

5. nageoires dorsales non-fusionnées ;

6. petite nageoire anale distante de la nageoire
caudale ;
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7. squeleree axial wrés ossifié ;

8. premitre nageoire dorsale sans endosquelette ;
9. nageoire anale avec squelette « concentré » ;
10. processus neuraux et haemaux fusionnés
pour former les arcs ;

11. partic libre des &cailles ornementée.

Les caracitres 1, 4, 6 et 9 sont plésiomorphes
pour le clade des dipneustes. Les caracreres 2, 3
et 11 sont apomorphes mais non spécifiques aux
genres Scaumenacia et Oervigia. Bien que le

squelette axial {caractére 7) ne sojr décrit que.

chez quelques espéces (Flenrantia denticulata.
Gnathorhiza serrata, Phaneroplenron andersoni,
S. curta), les cores et les épines neurales sont bien
ossifides chez toutes ces formes. Tel que proposé
précédemment, 'absence d’endosquelette ossifié
a la premitre nageoire dorsale (caractere 8) est
vraisemblablement une aurapomorphie de
Scaumenacia curta. Les arcs haemaux (caracte-
re 10) de S. eurta ne sont pas ossifids.

La dlassification de Lebman (1966)

Lehman (1966) a présenté une systématique des
dipneustes & partir du caractére qu'il considere
comme « lé plus fondamental » soit « la forme
des nageoires », Lehman a ainsi repris les idées de
Dollo (1895), puisque Dollo avair proposé une
phylogénie des dipneustes 4 partir de la forme et
du nombre de nageoires. 1l est & noter qu'il est
subjectif, et non justifiable, de considérer un cer-
tain type de caractéres plus important phylogéné-
tiquement qu'un aurre, Lehman (1966) a
regroupé dups ordre des Scaumenaciiformes
Lehman les especes suivantes : S, curta, Oervigia
nordica, Fleuranria demticulta, Jarvikia arctica et
Rhynchodipterus elginenss. 1 4 défini cet ordre
par la présence des caraceéres suivants

1. nageoire caudale hétérocerque ;

2. deux nageoires dorsales indépendantes :

3. une nageoire anale ;

4. la deuxieme nageoire dorsale relativement
longue ;

5. la premiére nageoire dorsale située « assez
antérieurement .

Les caractéres 1 et 3 sont plésiomorphes pour les
Gnathostomata 3 le caractére 2 est plésiomorphc
pour les Sarcopterygii 5 et les caracréres 4 et 5 ne
sont pas uniquement retrouvés chez les espéces
ci-haut mentionnées [a noter que jarvikia et
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Oervigia ne sont conhus que par leur crine
(Lehman 1959)]. Ainst, aucun des cing caractéres
ne supporte Ja monophylie des Scaumenacii-
formes ; pour cette considération, la validité raxo-
nomique de ce groupe n'est pas reconnue. Lehman
redéfinic la farnille des Scau-menaciidac (unique-
ment pour le genre 8. cwrta) par un seul caracrére
l'absence d'un rostre allongé. 'absence d'un rostre
allongé est un caractere plésiomorphe chez les
dipneustes ; donc, la définidon de la famille des
Scanmenaciidae donnée par Lehman (1966) ne
caractérise pas un gronupe monophylétique.

La elassification de Schulize (1992)

Dans la partie du Fossifinm Catalogus traitant des
dipncustes, Schultze (1992) utilise les résultats de
lanalyse cladistique publiée par Marshall (1987,
fig. 5). Comme Schultze (1992) le fait remar-
quet, certe dassification se rapproche de celle de
Varob'eva & Obruchev (1964). N'étant pas le
but du Fassiliurm Catalogus, les diagnoses ne sont
pas donndes. Le Scamumenacia est classé parm les
Phancropleuridae au sein des Dipteroidei, dans
un sous-ordre différent des Fleurantiidae

(Holodontoidet).

CONCLUSION

Il y a plusicurs discordances entre la morphologie
du toit crinien de Scawumenacia curta et les des-
criptions particlles retrouvées dans la littérature.
La partie antérieure osseuse du roir crinien est
composée principalement d'une paire d'os E et
d'une paire d'os O 5 Lehman (1966) a déerit cor-
recrement Ja région ethmoidienne du museau
comine étant principalement eartilagineuse. Bien
que l'extrémité da museau soit peut-étre cartilu-
gineuse, la fraction ossifide du museau est plus
considérable qu'elle ne l'a été proposée pac les
autcurs dans le passé. La marge postéricure du
postpariéral se termine par un processus, contrai-
rement & ce que pensait Wesroll (1949), qui
croyait a la présence d'un os indépendant (soit
l'os 1 de certains auteurs). Les os H er K sont
absents conrrairement aux écrirs de Wesroll
(1949) ¢t Thomson & Campbell (1971), La série
latérale se termine par I'os Z et non pas l'os
« Zp » tel quathrmé par Jarvik (1968, 1980). La
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ligne antérieure de fossettes s¢ termine toujours
sur I'os X : la ligne moyenne passe sur l'os B ; et
la ligne postérieure sc termine antérieurenent au
canal de la commissure supratemporale.
Contratrement 2 I'extrénie variabilité mention-
née dans la littéracure pour les dipneustes, les
caracteres morphologiques er morphométriques
du toit crinien de Scammenacia curta sont modé-
rément variables, 1l est possible de déerire la
variation ct de reconnaitre certains mécanismes
yui engendrent cette variation, Ccreains carac-
teres de S. curta sont relativement stables par
comparaison a ceux dautres especes de Dipnoi
T'arrangement des os de la séric médiane (Jarvik
1980). le parcours des canaux sensoriels profonds
et la rareté d'os surnuméraires. 8. etz est moins
variable que les descripteurs antérieurs ne 'ont
suggéré ou décrit.

Le parcours des lignes de fossettes et le nombre
d'os de la série latérale sont les deux caracteres
associés A la variation morphologique qualitative
qui sont le plus variables chez S. curia. Le phéno-
méne de la fusion de croissance est la cause prin-
cipale de la variahilité dans la diminution du
nombre d’os de la série latérale.

La cause majeure de la déformation des os est la
concurtence spatiale entre les oy adjacents, qui a
été mise en évidence & l'aide des coefficients de
corrélation, de I'analyse des composantes princi-
pales et des descriptions qualitatives,

D'unc fagon générale, au cours de la croissance,
il ne semble pas y avoir d’augmentation progres-
sive du nombre d'individus ayant une déforma-
tion de l'arrangement du toit crinien (fusion et
concurrence spatiale). Scule la fusion de 1ous les
os de la série latérale antérieurs. 4 os L; semble
étre relide  I'Age des spécimens. La fusion des os
E n'est pas fonction de I'dge des individus,
contrairement 4 la conclusion de Romer (1936).
Chez S. curta, les fusions ente les o5 d'une méme
série sont plus fréquentes que celles impliquant les
os de séries différentes, Chez S. enrta, I'os B croit de
fagon allométrique. A cause de la variarion intraspé-
cifique (qui cortespond principalement a I'allomé-
trie), la valeur rtaxonomique de ['indice
morphométrique basée sur I'os B est misc en doute.
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